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 Résumé  
Les mouches des fruits de la famille des Tephritidae sont parmi les ravageurs les plus 
importants des cultures fruitières et légumières dans le monde. C’est notamment le cas en 
Tunisie où Ceratitis capitata (Diptera : Tephritidae) constitue un frein au développement des 
cultures fruitières. Dans cette thèse, j’ai testé l’efficacité de différentes méthodes de contrôle 
de cette espèce. Une détection précoce de la population imaginale avec la para-phéromone 
« trimedlure » est nécessaire avant l’application d’autres méthodes de lutte. Le bio-insecticide 
Spinosad est efficace dans la lutte contre C. capitata et représente une bonne alternative à 
l’insecticide organophosphoré Malathion, mais doit faire partie d’une approche de lutte 
intégrée incluant des systèmes de bait station et de piégeage de masse. Un système de bait 
station, constitué d’un attractif alimentaire (hydrolysats de protéines) et d’un insecticide 
(cyperméthrine), s’est avéré efficace dans la réduction des dégâts sur agrumes et pêchers dans 
les régions à faible densité de C. capitata. Ce système est également moins nocif que les 
traitements chimiques vers les insectes non-cibles. Dans les cultures d’agrumes, d’abricot et 
de figue, les populations de C. capitata ont pu être contrôlées par un système de piégeage de 
masse contenant un attractif alimentaire à base d’hydrolysats de protéines.  
De nombreux cas d’invasions de Tephritidae sont connus dans le monde et plusieurs 
espèces constituent une menace pour la Tunisie. Dans cette thèse, j’ai mis en évidence les 
liens existants entre sept espèces de Tephritidae et leur gamme de plantes hôtes. Ce travail a 
permis de déterminer l’effet de la plante hôte sur les différents traits de leur valeur sélective. 
La hiérarchie observée dans les performances larvaires de chaque espèce de Tephritidae peut 
être expliquée en partie par la composition biochimique des fruits hôtes. Les espèces 
oligophages ont une meilleure survie dans les fruits très riches en eau alors que les espèces 
polyphages ont une meilleure survie dans les fruits riches en sucre, lipide et fibre. J’ai ensuite 
comparé la niche fondamentale de ces espèces à leur niche réalisée sur le terrain à La 
Réunion. Pour les sept espèces, la niche fondamentale est plus large que la niche réalisée ; la 
différence entre les deux niches est plus importante pour les espèces subissant la compétition 
avec des espèces dominantes sur le terrain. Également, les espèces spécialistes utilisent des 
plantes hôtes phylogénétiquement proches contrairement aux espèces généralistes. Ces 
résultats fournissent des informations utiles pour mieux comprendre les risques d’invasion par 
les insectes phytophages. 
Mots clefs : Tephritidae, attract-and-kill, piégeage de masse, bait station, niche 
fondamentale, niche réalisée, éléments nutritifs, plante-hôtes, performance larvaire 
 Abstract 
Tephritidae fruit flies are among the most important pests of fruit and vegetable crops 
worldwide. This is notably the case in Tunisia where Ceratitis capitata (Diptera:Tephritidae) 
restricts the development of fruit crops. In this thesis, I tested the effectiveness of different 
control methods against this tephritid species. Early detection of imaginal population in the 
field with para-pheromone « trimedlure » is needed before applying other control methods. 
Spinosad is effective against C. capitata and represents a good alternative to Malathion, but 
must be part of an integrated pest management approach including bait station and mass 
trapping systems. A bait station system containing a food attractant and an insecticide 
(cypermethrin), has been shown effective in reducing damages in citrus and peach orchards in 
areas with low density of C. capitata population. This system is also less harmful than 
chemical treatments to non-target insects. In citrus, apricot and fig crops, populations of C. 
capitata have been controlled effectively by a mass trapping system containing a food 
attractant. 
Many cases of invasions by Tephritidae are known worldwide and several species 
constitute a threat to Tunisia. In this thesis, I have highlighted the links between seven 
tephritid species and their host range. This work allowed to determine the influence of host 
plant on different traits of Tephritidae fitness. Hierarchy in larval performance of each 
tephritid species can be explained in part by the nutrient composition of host fruits. 
Oligophagous species survive better in fruits containing higher contents of water while 
polyphagous species survive better in fruits containing higher contents of sugars, fat and fiber. 
I then compared the fundamental niche of these species to their realized niches in La Réunion 
Island. For the seven tephritid species, the fundamental niche is wider than the realized niche; 
and the gap between fundamental and realized niches is greater for species in competition 
with dominant species in the field. Also, specialist but not generalist tephritid species tend to 
use phylogenetically related plants in both fundamental and realized niches. These results 
provide necessary information to better understand invasion risks in phytophagous insects. 
Key words: Tephritidae, chemical control, attract-and-kill, mass trapping, bait station, 
fundamental niche, realized niche, nutrient compound, host plants, larval performance 
  
  ملخص
و   من أهم آفات محاصيل الفاكهة والخضروات في العالم. eaditirhpeT يعتبر ذباب الفاكهة من عائلة
التي  )eaditirhpeT:aretpiD( atatipac sititareCتعاني تونس من تواجد الذبابة المتوسطية للفواكه
لتنمية وتطوير قطاع  على عدة عوائل ممثلة بذلك عائق أساسي اقتصاديةتتسبب في أضرار ذات أهمية 
مختلف طرق المكافحة المعتمدة لحماية الثمار  نجاعة الأطروحةذه هدرست من خلال إنتاج الفاكهة. 
الكشف المبكر عن تواجد هذه الذبابة بواسطة المصائد يعتبر  . ذباب الفاكهة أضرار والخضروات من
أّن المبيد  هذه الدراسة و أثبتت حة.قبل الشروع في عمليات المكاف ضروري ”eruldemirt“ الفيرومونية
و يفضل  ، atatipac sititareCضدّ  لفاعليته noihtalaM“بديلا جيدا لل  ”dasonipS“الحشري 
و الصيد المكثف. لقد  ”noitats tiab“الطعوم  بالتوازي مع تقنيتي المتكاملةفي إطار المكافحة  استعماله
 ”enirhtemrepyC“ كون من جاذب غذائي ومبيد حشريالتي تت طريقة الطعوموقع التأكد من نجاعة 
البساتين المتواجدة في المناطق الفلاحية  والخوخ فيثمار الحمضيات  تصيبفي الحدّ من الأضرار التي 
على الحشرات الغير  ةها الجانبياتذات كثافة حشرية منخفضة. كما تتميز هذه الطريقة بضعف تأثير
باستعمال . كما بينت هذه الدراسة نجاعة طريقة الصيد المكثف العادية يةمستهدفة مقارنة بالمبيدات الحشر
والمشمش في الحد من المجمع الحشري للذبابة المتوسطية للفواكه في بساتين القوارص  يالغذائالجاذب 
   .والتين
ة عدة أصناف من الذباب المنتمي لعائلمن طرف تعرضت أغلب دول العالم إلى حالات عديدة من الغزو 
 .للفلاحة التونسيةتهديدا مباشرا  الحشرات الغازيةعدة أصناف من هذه و كما تمثل  eaditirhpeT.
وقد بين سبعة أنواع من الذباب وتشكيلة النبات العائل الخاصة بهم. درست في إطار هذه الأطروحة الّصلة 
الترتيب إن  للذباب. ”ssentif“الخصائص الديمغرافية النبات العائل  نوع تحديد تأثيرهذه الدراسة  بينت
نوع من أنواع الذباب يمكن تفسيره جزئيا من خلال التركيبة البيو كل لدى يرقات التفاضلي للنبات العائل 
الثمار الغنية بالماء التي تعيش على عدد محدود من العوائل تفّضل  يرقاتالفأن  .لللثمار العائكيميائية 
 الثمار الغنية بالسكريات والدهون والألياف.من النباتات العائلة تفضل بينما تلك التي تتغذى على عدد كبير 
و ”noinuéR aL“, من الذباب بجزيرة  الأصنافالأساسية لهذه  العيش أنماطوبعد ذلك قمت بمقارنة 
يتسع الفارق بين  من الذباب. أنواعبالنسبة للّسبعة  ةأكبر الواقعيالأساسية  العيش أنماطبينت النتائج أن 
مكنتنا هذه النتائج من توفير . والأنواع الغازيةالمحلية  عالأنوابين  وقوة المنافسةبتواجد  مطي العيشن
 .الفلاحية الأهميةمعلومات هامة فيما يخّص خطر الغزو البيولوجي للحشرات ذات 
الأساسي،  مطالطعوم، الن: الذباب، المكافحة الكيميائية، الجذب والقتل، الصيد المكثف، المفاتيحالكلمات 
 اليرقات تخصص، النبات العائل، لمغذيةا المواد ،الواقعيالنمط 
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Introduction générale 
Les mouches des fruits (Diptera : Tephritidae) comptent parmi les principaux ravageurs des 
zones tropicales et subtropicales. Les dégâts très importants causés par ces insectes se 
retrouvent sur une large gamme de plantes hôtes d’intérêt commercial tant sur les cultures 
fruitières que maraîchères (White et Elson-Harris 1992). Ceratitis capitata est l’espèce la plus 
répandue et une des plus nuisibles de cette famille. C'est un ravageur de nombreuses cultures 
fruitières et légumières représentant toujours une menace sérieuse de pertes de récoltes 
(Liquido et al. 1990). En Tunisie, C. capitata est un ravageur d’importance économique 
engendrant des dégâts majeurs sur les fruits d’été et d’hiver, en particulier sur les agrumes, les 
pêches, les abricots et les figues.  
La lutte chimique est le moyen le plus utilisé contre ce ravageur en Tunisie depuis son 
invasion en 1885 (Fimiani 1989). Toutefois, l’utilisation abusive et non rationnelle des 
insecticides est la cause d’apparition de problèmes telles que la pollution de l’environnement, 
la toxicité vers les insectes non cibles (Gerson et Cohen 1989; Michaud 2003; Michaud et 
Grant 2003), l’augmentation du taux de résidus toxiques dans les fruits commercialisés et  
l’apparition de résistance chez ce ravageur (Magaña et al. 2007). En outre, l’utilisation de ces 
insecticides n’empêche pas toujours l’apparition de dégâts (Hafsi et al. 2015a) qui peuvent 
atteindre 15% dans les zones traitées. Également, en Tunisie, un essai de lâcher de mâles 
stériles a été effectué en 2007 dans la région de Beni Khalled et les résultats de cette étude 
n’étaient pas encourageants, ce qui a conduit à l’abandon de cette méthode de lutte. La 
recherche d’alternatives efficaces, plus respectueuses de l’environnement et qui répondent aux 
exigences des marchés, où les normes de traçabilité et de contrôle de qualité sont de plus en 
plus rigoureuses, s’avère nécessaire. Une détection précoce de l’insecte dans le verger permet 
d’appliquer la méthode de lutte la plus adaptée quand le niveau de la population est faible, ce 
qui représente une clé dans la réussite de la lutte contre ce ravageur.   
En Tunisie, si la mouche méditerranéenne des fruits, C. capitata, demeure le principal 
ravageur des cultures fruitières, différentes espèces de la famille des Tephritidae comme 
Bactrocera zontata, Zeugodacus cucurbitae, Dacus ciliatus et Dacus frontalis sont présentes 
dans des pays voisins et risquent de s’établir en Tunisie, représentant ainsi une réelle menace 
pour l’agriculture du pays. 
La famille des Tephritidae est connue pour un grand nombre d’invasions à l’échelle 
mondiale. L’introduction et l’établissement de ces mouches des fruits dans de nouveaux 
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territoires sont devenus des phénomènes importants avec l’intensification du commerce 
international des produits agricoles, du trafic des passagers par voie aérienne ou terrestre, 
l’hétérogénéité des législations phytosanitaires nationales et internationales et le changement 
climatique. Les espèces invasives peuvent avoir des impacts économiques catastrophiques et 
peuvent menacer la biodiversité indigène et les fonctions de l'écosystème envahi. Une fois une 
espèce exotique établie, son éradication et son contrôle sont souvent difficiles, voire 
impossibles (Kolar et Lodge 2001). 
L’importance des Tephritidae comme ravageurs potentiels pour la Tunisie est attestée 
par leur inscription dans la liste de quarantaine. Ainsi, développer et établir les analyses de 
risques phytosanitaires liées à l’introduction des mouches des fruits exotiques est une 
nécessité. Les analyses de risques phytosanitaires font généralement appel à une bonne 
connaissance des liens existants entres les espèces de Tephritidae et leur gamme de plantes 
hôtes.  
Les objectifs principaux de cette thèse sont de tester l’efficacité de différentes méthodes 
de lutte contre la mouche Méditerranéenne des fruits Ceratitis capitata en Tunisie dans 
différents agrosystèmes et d’étudier les interactions entre les Tephritidae invasives ou 
potentiellement invasives et leurs plantes hôtes.  
L’objectif de la première partie est de déterminer les méthodes de lutte les plus 
efficaces contre C. capitata en Tunisie. Dans un premier chapitre, l’efficacité de deux para-
phéromones (le trimedlure et l’huile de gingembre « Enriched Ginger Root Oil (EGRO) ») 
dans la détection précoce des mâles de C. capitata a été testée dans les vergers d’agrumes. 
Dans un deuxième chapitre, l’efficacité des traitements aériens par le mélange « succès 
appât » et Malathion effectués dans les régions agrumicoles (Nord) a été évaluée. Dans un 
troisième chapitre, l’efficacité de deux dispositifs de bait station « Ceranock® » et 
« AAL&K® » a été évaluée contre C. capitata en vergers d’agrumes et de pêchers en 
mesurant l’effet de ces deux dispositifs sur les insectes non cibles. Enfin, dans un quatrième 
chapitre, l’efficacité de l’attractif alimentaire « Ceratrap® » utilisé dans la technique de 
piégeage de masse contre C. capitata dans des vergers d’agrumes, de figuiers et d’abricotiers 
a été testée dans les oasis tunisiennes.  
L’objectif de la deuxième partie est d’étudier les relations entre les Tephritidae et leurs 
plantes hôtes. Un premier chapitre de cette deuxième partie vise à mettre en évidence les 
mécanismes de spécialisation d’hôte chez les Tephritidae en étudiant la spécialisation larvaire 
en fonction de la composition biochimique des fruits. Premièrement, nous avons mesuré la 
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performance larvaire de sept espèces de Tephritidae présentes à La Réunion sur 22 espèces de 
plantes hôtes appartenant à 11 familles. Pour ces 22 espèces de plantes hôtes, nous avons 
collecté les informations sur leur composition biochimique (éléments nutritifs) dans la 
littérature et nous avons examiné dans quelle mesure celle-ci était associée aux différences 
observées dans la performance larvaire de ces espèces. 
Un deuxième chapitre de cette partie porte sur la comparaison des niches 
fondamentales et réalisées de ces espèces sur une large gamme de ressources, afin de mieux 
comprendre les déplacements sur cette niche « plantes hôtes » à la suite d’invasions 
successives. Pour cette partie, nous avons d'abord mesuré la niche fondamentale en utilisant la 
survie larvaire mesurée au laboratoire des 7 espèces de Tephritidae élevées sur 27 espèces de 
fruits appartenant à 13 familles de plantes. Nous avons ensuite caractérisé la niche réalisée en 
étudiant la fréquence des échantillons infestés par chaque espèce de Tephritidae sur le même 
ensemble de fruits sur terrain. Nous avons estimé également le chevauchement de niches entre 
les 7 espèces de Tephritidae au laboratoire et sur le terrain. En parallèle, nous avons vérifié si 
les espèces spécialistes et généralistes ont tendance à se nourrir sur des plantes 
phylogénétiquement liées de leurs niches fondamentales et réalisées. 
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1. Importance des filières fruitières et légumières 
Dans l’histoire de l’humanité, rares sont les pays ayant connu une croissance économique 
rapide et vaincu la pauvreté sans que ces progrès aient été précédés ou accompagnés du 
développement de l’agriculture. L’agriculture, jusqu’à nos jours est encore le moteur des 
économies de la plupart des pays (Berthelier et Lipchitz 2005). 
L’agriculture tunisienne génère environ 13 % du PIB (17 % avec l’agro-alimentaire), 
emploie environ 20 % de la population active et contribue à environ 8% des exportations. La 
structure de la production agricole est dominée par les cultures fruitières et maraichères dont 
la production des agrumes est la plus importante avec 350 000 Tonnes en 2015. 12% de cette 
production d’agrumes (essentiellement les cultivars orange Maltaise et citron) sont destinés à 
l’exportation. La Tunisie est le premier exportateur mondial de l’orange Maltaise demi 
sanguine avec comme principale destination la France qui reçoit plus de 90% du volume 
exporté. Les principales zones de production d’agrumes (Figure 1) sont la partie méridionale 
du Cap Bon (Nabeul, Menzel Bouzelfa, El Gobba, Niannou, Beni Khaled et Hammamet). 
D’autres zones de production sont apparues dans les environs de Tunis (Mornag, La Soukra, 
Manouba, …), les différents points le long de la côte au Sud de Bir Bou Reguba, Sousse, 
Mahdia et Monastir et la plaine de Sidi Bouzid et Kairouan (GIF 2015). 
 
Figure 1. Carte des principales régions productrices d'agrumes en Tunisie (Google earth 
2016). 
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Les pêches, également, sont une culture importante en Tunisie avec une production de 
l’ordre de 136 100 tonnes en 2015 (Figure 2). En effet, la production est en progression 
continue, ce qui offre de bonnes perspectives à l’export. Les pêches sont exportées vers 
plusieurs destinations, principalement, l’Europe et les pays du Golfe. Les principales zones 
productrices des pêches sont le Nord (Manouba et Ben Arous) et le Centre (Mehdia et Sfax) 
de la Tunisie. La gamme des variétés cultivées est très étendue, avec un décalage de maturité 
entre régions, assurant ainsi une disponibilité des fruits pendant 3 à 4 mois (GIF 2015).  
L’abricot est un fruit important dans l’économie de la Tunisie avec une production 
totale estimée à 33 400 tonnes en 2015 (Figure 2) dont la production précoce est totalement 
destinée à l’export vers l’Europe et les pays du Golfe qui représente d’ailleurs 65% de la 
production totale du pays. En Tunisie, l’abricotier est cultivé dans les régions les plus chaudes 
comme Kairouan, Sfax et Gafsa. L’assortiment variétal actuel est assez riche, se composant 
de seize variétés dont neuf précoces, cinq de saison et deux tardives s’échelonnant de mi-avril 
à fin Août (GIF 2015). 
 
Figure 2. Production moyenne des fruits les plus importants en Tunisie durant la campagne 
agricole 2014-2015 (GIF 2015). 
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L'agriculture est une activité importante pour l'économie de La Réunion : le territoire 
agricole couvre 20% de la surface de l'île, occupe 10% des actifs, dégage 5% du produit brut 
régional, ce qui lui fournit son premier poste d'exportation (Source : Chambre d’Agriculture 
de La Réunion 2015). La plupart des exploitations de maraîchage sont de petite taille. La 
culture de la canne à sucre couvre 24 400 ha (57 % de la surface agricole utilisée), alors que la 
filière fruits et légumes n’occupe que 4 900 ha (Chambre d’Agriculture de La Réunion 2015). 
La quasi-totalité des fruits et légumes courants peut être produite à La Réunion grâce à 
l'ensoleillement et à l'altitude. Seuls 18% de la production sont commercialisés via des 
organisations de producteurs. Les fruits et légumes sont vendus en majorité (70%) sur les 
marchés locaux au détriment des grandes et moyennes surfaces (30%), soit une proportion 
inverse de la métropole. Pour les fruits, l’ananas Victoria est le produit phare de cette activité 
devant le letchi, la mangue et les fruits de la passion. Pour la production de fruits et légumes 
impossible ou onéreuse, les importations atteignent 37 300 tonnes et les exportations 
représentent 1 820 tonnes.  
Les filières fruitières et maraichères, en Tunisie comme à La Réunion, restent toutefois 
confrontées à de nombreuses difficultés d’ordre phytosanitaire avec comme ravageurs 
majeurs les mouches des fruits de la famille des Tephritidae, qui engendrent des pertes de 
récoltes pouvant atteindre jusqu’à 100% de la production (Jerraya 2003; Ryckewaert et al. 
2010).  
2. Les Tephritidae ravageurs des cultures 
2.1. Taxonomie et description morphologique 
Les différentes espèces de la famille des Tephritidae sont des ravageurs importants s’attaquant 
à un grand nombre de plantes hôtes parmi les cultures fruitières et maraichères et engendrant 
des pertes de production considérables. Cette famille comprend plus de 4625 espèces 
(Norrbom et al. 1998) (réparties dans différentes tribus, et 500 genres environ) occupant les 
régions tropicales et tempérées (Christenson et Foote 1960; White et Elson-Harris 1992). 
Entre 35 et 40% des espèces de mouches des fruits sont polyphages, s’attaquant à des fruits 
appartenant à plusieurs familles. Une part importante de Tephritidae n’est pas frugivore au 
sens strict. Certains taxons comme la sous-famille des Trypetinae, par exemple, s’attaquent 
aux fleurs (surtout de la famille des Asteraceae). D’autres comme la sous-tribu des 
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Gastrozonina sont des ravageurs de tissus parenchymateux de racines, de tiges ou de feuilles 
montrant ainsi leur intérêt en lutte biologique contre plusieurs plantes adventices (White et 
Elson-Harris 1992). 
La taxinomie des Tephritidae, communément appelés mouches des fruits, est la 
suivante (White et Elson-Harris 1992) : 
Règne : Animalia 
Embranchement : Arthropoda 
Sous-embranchement : Hexapoda 
Classe : Insecta 
Sous-classe : Pterygota 
Division : Endopterygota 
Infra-classe : Neoptera  
Ordre : Diptera  
Sous-ordre : Brachycera  
Division : Cyclorrapha, 
Groupe : Schizophora  
Section : Haplostomata 
Super-famille : Tephritoidea 
Famille : Tephritidae 
 
 
La relation entre les différentes espèces de Tephritidae et leurs plantes hôtes représente 
un continuum allant des espèces monophages capables de se développer sur une seule plante 
hôte à des espèces très polyphages capables de se développer sur plusieurs centaines 
d’espèces de plantes appartenant à de nombreuses familles (Fletcher et Prokopy 1991). À titre 
d'exemple on trouve : 
 Bactrocera oleae, la mouche de l’olive, est seulement inféodée à l’olivier (Olea 
europaea), et montre une monophagie stricte, 
 Neoceratitis cyanescens, la mouche de la tomate, est oligophage et inféodée 
uniquement à quelques espèces de la famille des Solanaceae, 
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 Dacus demmerezi, la mouche des Cucurbitaceae de l’Océan Indien, est oligophage, 
ne s’attaquant qu’à un nombre restreint de plantes hôtes appartenant, pour la plupart, 
à la famille des Cucurbitaceae, 
 Ceratitis capitata, la mouche méditerranéenne des fruits, montre une extrême 
polyphagie s’attaquant, dans le monde, à plus de 350 espèces des plantes hôtes 
cultivées et sauvages appartenant à de nombreuses familles botaniques. 
En Tunisie, trois espèces de Tephritidae ravageurs des cultures sont connues : C. 
capitata, la plus importante, Bactrocera oleae, et Dacus frontalis (Hafsi et al. 2016). À La 
Réunion, 8 espèces de Tephritidae sont économiquement préjudiciables aux cultures fruitières 
et aux cultures maraîchères (Etienne 1972).  
La tribu des Ceratitidini compte quatre espèces : 
Neoceratitis cyanescens (Bezzi) : la mouche de la tomate, 
Ceratitis quilicii De Meyer: la mouche du Natal, 
Ceratitis capitata (Wiedemann) : la mouche méditerranéenne des fruits, 
Ceratitis catoirii Guérin-Méneville : la mouche des fruits des Mascareignes. 
La tribu des Dacini compte quatre espèces : 
Dacus ciliatus Loew : la mouche éthiopienne des Cucurbitaceae, 
Dacus demmerezi (Bezzi) : la mouche des Cucurbitaceae de l’Océan Indien, 
Zeugodacus cucurbitae (Coquillett) : la mouche du melon, 
Bactrocera zonata (Saunders) : la mouche de la pêche. 
 
Parmi ces différentes espèces citées, quatre sont inféodées aux cultures fruitières (C. 
quilicii, C. capitata, C. catoirii et B. zonata), et sont des espèces polyphages. Les quatre 
autres sont oligophages et inféodées aux cultures maraîchères (N. cyanescens inféodée à la 
famille des Solanaceae et D. ciliatus, D. demmerezi et Z. cucurbitae inféodées à la famille des 
Cucurbitaceae). 
La distinction entre les différentes espèces de Tephritidae, basée sur des critères 
morphologiques des œufs, des larves et des pupes est très difficile : aussi, l’identification 
requiert souvent de laisser le développement se poursuivre jusqu’à l’émergence des adultes. 
Ceci souligne le grand intérêt des méthodes moléculaires de reconnaissance des espèces aux 
stades pré-imaginaux comme c’est le cas pour C. capitata (Huang et al. 2009) et B. zonata 
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(Asokan et al. 2011; Mezghani et al. 2013). Les différentes espèces de mouches des fruits de 
la famille des Tephritidae présentent quatre stades de développement qui se succèdent : 
Œuf : l’œuf est allongé, légèrement incurvé et de couleur blanc crème (Figure 3). Il mesure 
en moyenne 1-2  mm de longueur et 0.1-0.2 mm de diamètre (Jerraya 2003). Il est déposé 
dans des loges façonnées par la femelle juste avant la ponte à l’aide de son ovipositeur. 
 
Figure 3. Œufs de Dacus frontalis (Diptera : Tephritidae) dans les fruits de Cucumis sativus 
(Clichés originaux 2015). 
 
Larves : les larves sont des asticots typiques de diptères qui vivent et se nourrissent dans les 
fruits (Figure 4). La larve de premier stade mesure en moyenne 2 mm et elle est la plus 
difficile à observer dans le fruit. Le deuxième stade larvaire mesure environ 3 mm alors que le 
troisième stade larvaire appelé aussi « larve pré-pupale », mesure environ 8 mm. Lorsqu’elle 
termine son développement, la larve quitte le fruit et entre dans le sol pour passer au stade 
pupal. La partie antérieure de la larve est allongée et porte des crochets buccaux tandis que la 
partie postérieure, tronquée, est garnie de deux stigmates. Les larves sont de couleur 
blanchâtre puis deviennent de couleur ivoire juste avant la pupaison. 
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Figure 4. Larves de Tephritidae dans des fruits de Ficus carica (a,b), Prunus persica (c,e,g), 
Cucumis sativus (d), et Capsicum annuum (f) ( Clichés originaux 2015). 
 
Pupe : la pupe est un petit tonnelet (Figure 5), brun-jaunâtre avec des stries transversales 
brunes (Jerraya 2003). L’enveloppe externe de la pupe est issue de la transformation du 
tégument du dernier stade larvaire. Il n’y a donc pas de mue visible comme dans le cas des 
chenilles. La pupaison se déroule dans le sol à une profondeur de 2 à 4 mm bien que l’on 
puisse parfois trouver des pupes dans certains fruits. Les Tephritidae sont des diptères 
cyclorrhaphes, c’est-à-dire chez lesquels l’adulte émerge de sa pupe en poussant un opercule 
appelé aussi couvercle circulaire. 
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Figure 5. Puparia de mouche des fruits (Diptera : Tephritidae) dans le sol. (Cliché original 
2016). 
 
Adulte : la taille de l’adulte change en fonction de l’espèce de Tephritidae. Les Tephritidae 
adultes présentent les caractéristiques suivantes (Delvare et Aberlenc 1989) (Tableau 1, 
Figure 6) : 
- des soies frontales (inclinées), 
- une nervure subcostale se recourbant vers l’avant à son extrémité et disparaissant 
avant d’atteindre la costale, 
- un abdomen formé de cinq ou six segments visibles et se terminant chez les femelles 
par un ovipositeur pointu, 
- une ornementation alaire parfois très réduite mais le plus souvent constituée de rayures 
ou de tâches jaunes, brunes ou noires. 
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Figure 6. Éléments de morphologie de mouches des fruits (Diptera : Tephritididae) (Quilici et Jeuffrault 2001).  
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Tableau 1. Caractéristiques morphologiques des 8 espèces de Tephritidae présentes à La 
Réunion. 
                                       
Ailes : dessin 
caractéristique de 
bandes brunes  
Scutellum : entièrement 
noir dans sa moitié 
apicale  
-Scutellum : bandes 
longitudinales claires 
isolant 3 taches noires  
-Tibia médian, muni 
d’un peigne chez le 
mâle  
-Tête : soies orbitales 
noires chez le mâle  
-Scutellum : bande 
transversale sinueuse 
claire près du bord 
antérieur  
-Ailes : claires, sans 
bande foncée à 
l’extrémité de la 
nervure médiane  
-Tête : soies orbitales 
blanches chez le mâle  
-Scutellum : bande 
transversale sinueuse 
claire près du bord 
antérieur  
-Ailes : claires, avec 
bande foncée à 
l’extrémité de la 
nervure médiane  
Neoceratitis cyanescens   Ceratitis quilicii  Ceratitis capitata  Ceratitis catoirii 
Ceratitidini 
 
                                
-Scutum : pas de bande 
jaune longitudinale  
-Ailes : nervure médio-
radiale sans tache, 
bande costale étroite et 
nette  
-Taille : <8mm  
-Forme générale : fine  
-Scutum : fine bande 
jaune longitudinale  
-Ailes : bande foncée 
diffuse le long de la 
nervure médio-radiale, 
bande costale sombre, 
large et peu marquée  
-Taille : >8mm  
-Forme générale : 
massive  
-Couleur orangée  
-Scutum avec trois 
lignes médianes jaunes 
parallèles, deux larges 
bandes jaunes latérales 
et deux macules noires 
frontales  
-Ailes portant trois 
taches noires  
-Ailes : tache noire à 
l’extrémité, absence de 
bande transversale le 
long de la nervure 
médio-cubitale  
-Scutum : 2 bandes 
jaunes longitudinales  
Dacus ciliatus  Dacus demmerezi  Zeugodacus cucurbitae  Bactrocera zonata  
Dacini  
A.Franck, Cirad        
A.Franck, Cirad 
A.Franck, Cirad A.Franck, Cirad A.Franck, Cirad 
A.Franck, Cirad A.Franck, Cirad A.Franck, Cirad 
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2.2.  Répartition géographique et plantes hôtes 
La distribution géographique des espèces de mouches des fruits est essentiellement liée à des 
facteurs climatiques comme les précipitations et la température, mais aussi à la disponibilité 
de leurs plantes hôtes et à leur histoire d’invasion (Vargas et al. 1990; Vayssières 1999; 
Duyck et al. 2004; De Meyer et al. 2010). Les facteurs abiotiques tels que la température, 
l’humidité et la lumière, ainsi que les plantes hôtes jouent un rôle important sur l’abondance 
des mouches en intervenant directement ou indirectement sur le taux de développement, la 
mortalité et la fécondité (Bateman 1972; Duyck et al. 2006b). L’influence des plantes hôtes 
revêt une importance capitale en déterminant le nombre de générations et donc le nombre de 
femelles en quête de ponte dans un biotope donné (Bodenheimer 1951; Carey 1984). 
 Ceratitis catoirii : cette espèce est endémique de l’île Maurice et de La Réunion (Orian 
et Moutia 1960), d’où son nom commun de « mouche des Mascareignes ». N’ayant pas été 
retrouvée à Maurice depuis 1986, elle est considérée comme éteinte sur cette île (White et al. 
2000). Cette espèce a été détectée en Afrique du Sud, en provenance de mangues 
mauriciennes, mais ne s’y est jamais établie (Munro 1925; De Meyer 2000). 
Ceratitis capitata : cette espèce se trouve actuellement dans presque toutes les régions 
tropicales et subtropicales du globe, excepté une grande partie de l’Asie et le continent Nord-
Américain d’où elle a été éradiquée à diverses reprises (White et Elson-Harris 1992). La zone 
d’origine de C. capitata a été longtemps sujette à controverses, cependant, les études sur ses 
plantes hôtes et parasitoïdes, ainsi que l’analyse des microsatellites (Bonizzoni et al. 2000) 
ont permis de confirmer qu’elle se situe dans la région Sud-Est de l’Afrique. Elle a été 
introduite en Tunisie vers 1855 (Fimiani 1989) et à La Réunion en 1939 (Etienne 1982). Cette 
espèce attaque la quasi-totalité des cultures fruitières et elle est décrite dans le monde sur plus 
de 350 plantes hôtes de différentes familles (Liquido et al. 1990). En Tunisie, elle développe 
plusieurs générations par an en s'attaquant à un grand nombre d'espèces fruitières dont la 
production s'étale sur toute l'année. Ceratitis capitata commence son activité en mars sur les 
espèces à maturité précoce (pêches et abricots), et se termine sur les agrumes en février 
l’année suivante avec, au total, 7à 10 générations (Gahbiche 1993). 
Ceratitis quilicii : à La Réunion, cette espèce décrite auparavant sous le nom de 
Ceratitis rosa R2 (Virgilio et al. 2013) depuis sa première détection en 1955 (Etienne 1982). 
cette espèce n’est connue que dans la partie Sud et Est du continent africain ainsi que dans les 
Mascareignes (White et Elson-Harris 1992; De Meyer 2000; Baliraine et al. 2004). L’analyse 
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des microsatellites sur cette espèce révèle également une origine de la région Sud-Est de 
l’Afrique (Baliraine et al. 2004). Comme C. capitata, elle s’attaque aussi à la quasi-totalité 
des cultures fruitières et elle est considérée comme la plus nuisible des trois Ceratitis 
présentes à la Réunion. Elle est présente dans toutes les régions de l’île, du littoral jusqu’à 1 
500 m d’altitude. 
Bactrocera zonata : cette espèce est originaire de l’Inde où elle a été signalée en 
premier lieu au Bengale (Kapoor 1993). Elle est présente dans divers pays d’Asie tropicale : 
Inde, Indonésie (Sumatra, Moluques), Laos, Sri Lanka, Vietnam, Thaïlande (White et Elson-
Harris 1992), Birmanie, Népal, Bangladesh, et probablement dans toute la région Sud-Est de 
l’Asie (Kapoor 1993). Plus récemment, elle a envahi l’Egypte où elle est devenue un ravageur 
important (Taher 1998). Cette espèce a été signalée pour la première fois à La Réunion en 
1991 et ne s’est répandue sur la totalité de l’île qu’à partir de 2000 (Hurtrel et al. 2002). 
Dacus demmerezi : cette espèce est originaire du Sud-Ouest de l’Océan Indien 
(Vayssières 1999) et possède une aire de distribution limitée à Madagascar et aux îles 
Mascareignes. C’est une espèce relativement ubiquiste et peut se rencontrer du niveau de la 
mer jusqu’à 1 500 m à La Réunion et cause des dégâts principalement sur les fruits de la 
famille des Cucurbitaceae. 
Dacus ciliatus : elle est originaire d’Ethiopie (Maher 1957) et elle a été signalée pour la 
première fois en Inde en 1914. Elle se répartit dans l'Afrique centrale, de l’Est et du Sud, à 
Madagascar, dans la péninsule arabique, Pakistan, Inde, Bangladesh et Sri Lanka (White et 
Elson-Harris 1992). Elle a été détectée pour la première fois à l’île Maurice et à La Réunion 
en 1964 (Pointel 1964). C’est une espèce associée principalement à la famille des 
Cucurbitaceae. Son aire de répartition à la Réunion irait du littoral jusqu’à 1 200 m. 
Zeugodacus cucurbitae : cette espèce, décrite auparavant sous le nom de Bactrocera 
cucurbitae (Virgilio et al. 2015) est originaire d’Asie (Dhillon et al. 2005). Elle a été 
involontairement introduite à Hawaï à partir du Japon en 1895 (Clausen 1978). Zeugodacus 
cucurbitae est présente dans différents pays d’Afrique de l’Est et de l’Ouest (Vayssières et al. 
2007; Vayssières et al. 2008) et en Océanie (NAPPO 2012). Zeugodacus cucurbitae a été 
signalée à La Réunion pour la première fois en 1972 (Etienne 1982). A La Réunion ainsi qu’à 
Maurice, elle se développe essentiellement sur des fruits de la famille des Cucurbitaceae. Elle 
est présente du littoral jusqu’à 600 m d’altitude à La Réunion. 
Neoceratitis cyanescens : cette espèce est originaire de Madagascar où elle a été décrite 
pour la première fois en 1923. Elle a été introduite à La Réunion puis île Maurice où les 
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dégâts ont été enregistrés, respectivement, en 1951 et 1960 (Orian et Moutia 1960; White et 
al. 2000). Cette mouche a été signalée à Mayotte pour la première fois en 1992 (Vayssières et 
al. 2001). Neoceratitis cyanescens est inféodée aux plantes hôtes domestiques et sauvages de 
la famille des Solanaceae et son aire de répartition sur île de la Réunion s’étend du littoral 
jusqu’à 1500 m (Etienne 1982). 
2.3.  Cycle biologique 
Presque tous les Tephritidae (Ceratitinae : Dacinae) ont un cycle de développement de base 
similaire (Figure 7). Un comportement de cour du mâle précède généralement l'accouplement. 
Le fait le plus remarquable est, chez certaines espèces, l'existence d'un appel phéromonal des 
mâles. C'est notamment le cas pour les mâles de C. capitata, C. rosa et C. catoirii (Feron 
1962; Myburgh 1962). L'appel consiste en une dévagination de l’ampoule anale qui libère une 
phéromone très odorante attractive pour la femelle. Après l’accouplement, les femelles 
déposent leurs œufs dans un fruit hôte potentiellement approprié en perforant l’exocarpe grâce 
à leur ovipositeur.  
Chaque espèce a un rythme circadien différent. Ainsi, pour C. catoirii, l’heure 
préférentielle de ponte se situe dans l’après-midi. Zeugodacus cucurbitae a son heure 
préférentielle de ponte entre 8h et 14h (Atiama 2014) alors que celle de N. cyanescens se situe 
entre 15h et 17h (Brévault et Quilici 1999). L’activité de ponte est à son optimum en fin 
d’après-midi pour C. quilicii, et entre 11h30 et 17h30 pour D. demmerezi. Pour D. ciliatus, 
deux pics de ponte ont été observés dans la journée : à 10h (pic majeur) et à 15h (pic 
secondaire). Ceratitis capitata présente un pic de ponte vers 12h (Vayssières 1999; Quilici et 
al. 2004). 
Après la ponte, les femelles de nombreuses espèces marquent le site de ponte en y 
déposant une phéromone de marquage (HMP : Host Marking Pheromone) qui inhibe la ponte 
d'autres femelles sur le même fruit (Prokopy et Roitberg 1984). À l’éclosion, de minuscules 
larves émergent des œufs et se développement à l’intérieur du fruit en consommant la pulpe. 
La durée du développement larvaire, qui comprend trois stades (L1, L2, L3), peut varier 
fortement pour une espèce donnée en fonction du fruit hôte (Carey 1984; Fernandes Da Silva 
et Zucoloto 1993), par exemple, chez C. capitata elle est de l’ordre de 6 jours à 25°C. En fin 
de développement, les larves atteignent une longueur de 7 à 8 mm. 
À maturité, les larves quittent le fruit par une brusque détente pour venir s’empuper 
dans le sol, à une profondeur comprise entre 2 et 4 cm formant ainsi des pupes d’environ 5 
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mm de long dont la taille varie suivant l’espèce de Tephritidae, la nature de l’hôte et la densité 
larvaire. L’émergence des adultes est suivie d’une période de maturation de plusieurs jours au 
bout de laquelle ils deviennent sexuellement actifs (5 jours pour C. capitata à 25°C). Les 
adultes nouvellement émergés possèdent des réserves issues de la phase larvaire qui leur 
permettent de survivre 1 à 2 jours. L’adulte, tout comme la larve, a besoin d’hydrates de 
carbone et d’eau pour survivre et les femelles ont besoin de protéines pour assurer la 
maturation des œufs (Christenson et Foote 1960; Bateman 1972). La durée de vie des adultes 
de C. capitata est de l’ordre de 36 jours à 25°C (Shoukry et Hafez 1979). 
 
Figure 7. Cycle biologique de Ceratitis capitata (Diptera : Tephritidae) à 25°C sur fruits de 
pêchers (Prunus persica) : (1) ponte des femelles, (2) éclosion des larves dans le fruit (49h), 
(3) pupaison du troisième stade larvaire dans le sol (6j), (4) émergence des adultes (mâle et 
femelle) (10j), (5) maturation sexuelle des femelles et recherche d’un site de ponte (5j) 
(Clichés originaux 2016). 
2.4.  Importance des dégâts 
Les Tephritidae sont des insectes phytophages dont les larves se développent à l’intérieur des 
fruits en leur occasionnant ainsi des dégâts. Les fruits infestés par les mouches des fruits 
peuvent présenter des traces de piqûres de ponte qui sont souvent difficiles à détecter pour des 
infestations récentes. Les mouches des fruits engendrent des dégâts directs qui se traduisent 
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par une décoloration de l'épiderme du fruit au niveau de la piqûre puis par la pourriture du 
fruit (Figure 8). Le développement de la population larvaire à l’intérieur du fruit le rend 
impropre à la consommation. En outre, l’entrée de divers pathogènes (champignons et 
bactéries) ou de ravageurs secondaires (Drosophila spp.) permise par la blessure, accentue le 
processus de pourriture du fruit (Jerraya 2003; Panizzi et Parra 2012). Pour C. catoirii,                 
C. capitata, C. quilicii et B. zonata les dégâts sont généralement observés sur des fruits mûrs 
(Duyck et al. 2008; Mwatawala et al. 2009) alors que les jeunes stades des fruits sont les plus 
sensibles aux piqûres pour N. cyanescens (Brévault et Quilici 2000), D. demmerezi et                     
Z. cucurbitae (Vayssières 1999).  
 
Figure 8. Dégâts de mouche des fruits (Diptera : Tephritidae) sur Washington navel (a+b), 
Prunus persica (c+d), Prunus armeniaca (e), Capsicum annuum (f), Ficus carica (g+h+i), et 
Cucumis sativus (j). (Clichés originaux, 2015). 
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Les pertes économiques dues aux mouches des fruits sont assez difficiles à estimer. En 
Californie (USA), White et Elson-Harris (1992) estiment le coût des pertes dues aux mouches 
des fruits à 910 millions de dollars US et celui de la lutte à 290 millions de dollars US par an. 
En Tunisie, les pertes annuelles causées par C. capitata ont été estimées à quatre millions et 
demi de dollars US (Driouchi 1990). Les mouches des fruits limitent le développement de 
l’agriculture dans de nombreux pays. Classées comme ravageurs de quarantaine, elles 
constituent un facteur limitant les exportations de fruits et de légumes ou accroissant leurs 
coûts à l’exportation du fait des traitements de désinfection appliqués à la post-récolte. Le 
statut d’hôte d’une espèce fruitière revêt donc une importance économique particulière (Aluja 
et al. 2004; Aluja et Mangan 2008). La pression parasitaire très importante de cette famille 
exercée sur une large gamme d’hôtes à valeur commerciale, ainsi que leur distribution 
géographique très étendue, font de ces ravageurs les plus importants des cultures fruitières et 
maraîchères dans le monde. 
Avec l’intensification du commerce international de produit frais, l’hétérogénéité des 
législations phytosanitaires nationales et internationales et le changement climatique, le risque 
d’introduction et de colonisation de nouveaux territoires par des espèces de cette famille par 
le biais de fruits contaminés, se trouve renforcé. Une détection des espèces de la famille des 
Tephritidae interceptées peut permettre de mettre en place des moyens de lutte et des mesures 
d’éradication appropriés. 
2.5.  Moyens de lutte 
La mise en place de méthodes de lutte efficaces contre les Tephritidae ravageurs des cultures 
s’avère difficile, différents stades du cycle biologique étant localisés dans différents micro-
habitats. Les œufs et les larves se développent à l’intérieur du fruit tandis que la pupe est 
enfouie dans le sol : ainsi, le stade adulte reste le seul stade exposé aux insecticides utilisés en 
traitement aérien ou terrestre. La protection des cultures contre les mouches des fruits, qui a 
longtemps reposé sur une base agrochimique (Magaña et al. 2007; Boulahia-Kheder et al. 
2012) est aujourd’hui à la croisée des chemins à cause des nombreux risques provoqués par 
ces pratiques. Il est maintenant nécessaire de développer d’autres procédés. Les méthodes de 
lutte n’ont généralement intégré que la lutte biologique et chimique dans une démarche 
curative. L’enjeu actuel serait de passer à une démarche de prévention des infestations de 
mouches, basée sur un fonctionnement écologique plus équilibré et durable des agrosystèmes. 
Cette approche s’appuie sur une gestion agro-écologique des communautés végétales (plantes 
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cultivées et non cultivées) et animales (insectes ravageurs, utiles, pollinisateurs) à différentes 
échelles (temps, espace) et de gestion élargies (Deguine et al. 2008). La conjonction de 
plusieurs moyens de lutte permet une efficacité acceptable sur les plans économique et 
environnemental. De plus, la mise au point de moyens de lutte comportementale (Behavioural 
Control) par l’élaboration de pièges olfactifs, visuels et autres, reste une priorité dans de 
nombreux pays du monde. Il convient également d’intégrer les méthodes de surveillance des 
populations, afin de permettre aux agriculteurs de savoir à quel moment il est nécessaire 
d’appliquer un traitement insecticide ou encore pour vérifier l’efficacité de la lutte appliquée. 
2.5.1.  Surveillance des populations 
La dynamique des populations de C. capitata se base sur le suivi des adultes par le biais de 
pièges spécifiques à raison de 1 à 2 pièges par hectare (Papadopoulos et al. 2001). Pour 
surveiller l’abondance des populations d’adultes, il existe deux types de pièges de 
surveillance. (i) Les pièges pour les mâles avec un attractif sexuel (ou para-phéromone) 
comme le trimedlure et l’huile des racines de gingembre pour diverses espèces du genre 
Ceratitis et le méthyl-eugénol ou le cue-lure pour nombreuses espèces du genre Bactrocera et 
Dacus. (ii) Les pièges à attractifs alimentaires à base de protéines comme le « Nulure », le « 
Buminal » ou la « levure de Torula », qui capturent essentiellement des femelles, celles-ci 
ayant besoin de protéines pour la maturation sexuelle et le développement des œufs (Hagen et 
Finney 1950; Shelly et al. 2014). Ces pièges à attractifs alimentaires montrent toutefois des 
limites quant à leur efficacité : attractivité faible, distance réduite d’attraction, durée de vie 
limitée au champ, contraintes d’utilisation et attraction d’espèces non-cibles (McPheron et 
Steck 1996; Siderhurst et Jang 2010). 
2.5.2. Lutte intégrée 
Un programme de lutte intégrée ne vise pas l’éradication des mouches des fruits mais se 
repose plutôt sur une stratégie de lutte qui réduit l’ensemble de la population dans une zone de 
culture bien déterminée où l’espèce de mouche des fruits cause des dégâts économiques. Cette 
stratégie de lutte implique l’emploi combiné et judicieux de toutes les méthodes de lutte 
disponibles, les plus efficaces et les plus respectueuses pour l’environnement, la faune 
auxiliaire et l’Homme permettant de limiter le nombre d’interventions chimiques à 
l’indispensable (Chouibani  et al. 2001). Par exemple des essais mis en place à Hawaii, ont 
démontré que la combinaison de la technique de mâles stériles, les lâchers de parasitoïdes, et 
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l’utilisation d’un augmentarium (pour faciliter le développement des parasitoides) ont abouti à 
réduire 10 fois la population de C. capitata en seulement six mois (Wong et al. 1992). 
2.5.3.  Lutte prophylactique 
Cette technique consiste à rompre le cycle biologique de l’insecte en empêchant le 
développement des larves vers le stade adulte. Il est donc recommandé d’effectuer un travail 
du sol avec un labour profond pour exposer les pupes qui sont dans le sol à la forte chaleur et 
à l’attaque de prédateurs et de parasitoïdes.  
Le ramassage des fruits tombés pouvant abriter des stades larvaires, leur destruction par 
enfouissement ou par incinération ainsi que l’élimination des bigarades mûres sur les 
bigaradiers d’ornementation, sont des mesures prophylactiques efficaces visant à briser le 
cycle biologique de cette espèce (Bachrouch 2003; Jerraya 2003). 
Les haies de figuiers de barbarie à la périphérie des vergers fruitiers jouent le rôle de 
plante hôte relais pour C. capitata en absence d’autres espèces fruitières. Leur suppression 
peut diminuer considérablement la densité des populations et le nombre d’attaques des 
mouches des fruits. En effet, Alonso Muñoz et García Marí (2009) ont montré que le nombre 
total de mouches peut augmenter de 50 à 100% sur les arbres de vergers d’agrumes les plus 
proches des haies de figuiers de barbarie entre les mois de septembre et d’octobre. De ce fait, 
les associations végétales cyprès, acacias, caroubiers et tamarix sont recommandées lors de la 
mise en place d’un nouveau verger en remplacement les haies de figuiers de barbarie 
(Bachrouch 2003). La plantation de variétés à maturités non chevauchantes au sein d’un 
même verger diminue également l’attaque des mouches des fruits (Jerraya 2003). 
2.5.4. Lutte par Male Annihilation Technique  
La technique de « Male Annihilation » (MAT) a été développée dans le but de réduire les 
populations de mâles des insectes cibles. Cette technique englobe tous les dispositifs 
contenant une phéromone sexuelle (para-phéromone), un insecticide et un hydrolysat des 
protéines (Vargas et al. 2015). Cette technique a montré des résultats efficaces dans la 
réduction des populations des Tephritidae à un niveau très faible. L’application du méthyl-
eugénol en combinaison avec le Malathion dans des dispositifs à raison de 9 dispositifs/ha a 
assuré une réduction de 99% du niveau des populations de Bactrocera drosalis (Cunningham 
et Suda 1986). La technique du MAT a été utilisé dans des programmes d’irradiation des 
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moches des fruits et elle a montré son efficacité contre B. dorsalis à Hawaii (Steiner et Lee 
1955 ; Steiner et al. 1965). 
2.5.5.  Lutte autocide 
La technique de l’insecte stérile (TIS) a été développée à la base pour lutter contre la mouche 
du bétail par Knipling (1955) puis plus tard contre C. capitata (Gilmore 1989). Le concept de 
la lutte autocide est basé sur la capacité d’élever, de stériliser et de relâcher un nombre 
suffisamment important de mâles stériles compétitifs pour submerger la population sauvage 
dans une région géographique selon un ratio dépendant du potentiel reproductif des espèces 
cibles. La forte compétition entre les deux populations devrait anéantir la population sauvage 
à travers la fécondation des femelles sauvages par les mâles stériles (McInnis et al. 1994; 
Hendrichs et al. 2002). Les techniques classiques de séparation des sexes, basées sur la 
présence de différences de taille ou de différences comportementales, ont été améliorées par 
un sexage génétique, permettant une élimination sélective des femelles précocement au cours 
du développement, et ainsi une efficacité et une rentabilité accrues de la TIS. Ceratitis 
capitata est l’une des premières espèces à avoir bénéficié de ce sexage à Madère, au 
Guatemala, et en Tunisie. Plusieurs études ont montré que, pour être efficace, la TIS doit être 
appliquée en combinaison avec d’autres méthodes de lutte dans le cadre d’une stratégie de 
lutte intégrée (Barry et al. 2003; Alfaro et al. 2010). Elle est préférentiellement utilisée sur 
une population de densité moyenne à faible de C. capitata ou encore au niveau d’une zone 
isolée afin d’éviter les ré-infestations (Jacas et al. 2010). En Tunisie, un essai de lâcher de 
mâles stériles a été réalisé en 2007 à Béni Khaled dans le cadre d’un projet de coopération 
avec l’AIEA, la FAO, le CNSTN et le Ministère de l’Agriculture, des Ressources 
hydrauliques et de la Pêche. Cette méthode de lutte a été appliquée pendant 2 ans sans pour 
autant apporter de résultats concluants, ce qui a conduit à son abandon (Cheikh et al. 1975). 
2.5.6.  Lutte biologique  
Les ennemis naturels peuvent jouer un rôle essentiel dans la régulation des populations de 
ravageurs. La faune auxiliaire indigène n’est pas toujours suffisante pour contrôler ces 
ravageurs et des introductions par des lâchers de parasitoïdes peuvent aider à contrôler ceux-
ci. L’ennemi naturel doit être le plus sélectif possible envers le ravageur que l’on veut 
combattre.  
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La lutte biologique contre les mouches des fruits a plus d’un siècle. Elle a commencé en 
1902, lorsque le gouvernement australien a décidé d’entreprendre une campagne de lutte 
contre C. capitata (Clausen et al. 1965). Peu après, des programmes similaires sont lancés en 
Italie et à Hawaii (Funasaki et al. 1988). Des résultats encourageants ont été obtenus à 
Hawaii, notamment avec l’introduction de Psyttalia fletcheri contre Z. cucurbitae (Wharton 
1989). En 1945, 24 espèces de parasitoïdes ont été testées contre B. dorsalis à Hawaii dont 
cinq d’entre elles se sont établies et seulement trois (parmi elles, Fopius arisanus (Sonan) ont 
entraîné une diminution notable des populations de B. dorsalis et C. capitata (Newell et 
Haramoto 1968). 
Certains parasitoïdes des pupes, comme Coptera haywardi (Ogloblin) et 
Pachycrepoideus vindemiae (Rondani) (Guillén et al. 2002) pourraient être des compléments 
utiles aux programmes de contrôle des Tephritidae en s’attaquant aux individus qui ont 
échappé au parasitisme au stade larvaire (Menezes et al. 1998). 
De nombreuses études indiquent, également, le potentiel des champignons 
entomopathogènes pour le contrôle des Tephritidae (Castillo et al. 2000; Sookar et al. 2008). 
Des isolats de champignons appartenant aux genres Aspergillus, Beauveria et Metarhizium 
ont été testés au laboratoire et au champ contre plusieurs espèces de la famille des 
Tephritidae. Ceux-ci peuvent affecter négativement les populations adultes de C. capitata,             
C. rosa, C. fasciventris (Ekesi 2010) et Z. cucurbitae (Yang et al. 2015). 
Les Tephritidae passant une partie de leur cycle biologique dans le sol peuvent être la 
cible de nématodes entomopathogènes. L’ensemble des espèces de nématodes appartenant 
aux genres Heterorhabditis et Steinernema s’est montré efficace dans des essais au laboratoire 
(Lindegren et Vail 1986; Toledo et al. 2006) et dans les vergers contre les Tephritidae 
(Kamali et al. 2013). 
2.5.7.  Lutte chimique 
Les premières campagnes de lutte chimique contre les mouches des fruits ont commencé au 
début du 20ième siècle avec l’utilisation d’insecticides inorganiques comme l’arséniate de 
plomb et le fluorosilicate de sodium. Depuis la fin de la deuxième guerre mondiale, les 
agriculteurs se sont tournés massivement vers les pesticides comme moyen de lutte contre les 
arthropodes ravageurs. Le DDT était le produit le plus utilisé entre 1945 et 1965 (Metcalf et 
Luckmann 1994). Les consommateurs attachaient une grande importance à l’apparence des 
fruits et les produits agricoles devaient être exempts de dommages causés par les insectes, par 
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les maladies ou par des désordres physiques. Les produits chimiques comme les 
organophosphorés ont remplacé le DDT au début des années 50. Ils ont été largement utilisés 
et ont permis de diminuer les populations de Tephritidae et leurs dommages associés. 
Cependant, l’utilisation abusive des produits chimiques à des concentrations de plus en plus 
fortes a conduit à plusieurs désastres écologiques qualifiés par Roy et al. (2002) par l’effet des 
4R pour résistance, rémanence, résurgence et rupture des chaînes trophiques.  
De nos jours, la lutte chimique couramment utilisée contre les Tephritidae, repose sur 
l’utilisation de pulvérisations d’appâts (traitements par tâches ou  bait sprays) pendant la 
phase de sensibilité du fruit (Hafsi et al. 2015a). Ce traitement consiste à l’application d’un 
insecticide de contact, appartenant généralement à l’une des familles des organophosphorés, 
carbamates ou pyrethroides, associé à un hydrolysat de protéines qui attire et tue les mouches 
femelles directement par contact ou inhalation (McPhail 1939; Steiner 1952). En Tunisie, ce 
type de traitement est réalisé par un traitement aérien ou terrestre à bas volume en utilisant 
une part de Malathion pour 4 parts d’hydrolysat de protéines avec un volume total de 1.5 l/ha 
(Yana et Stancic 1967; Gahbiche 1993). 
Cette protection utilisant les traitements par tâches montre ses limites tant par une 
efficacité insuffisante sur les ravageurs que par les lourdes conséquences sanitaires, 
environnementales et économiques qu’elle entraîne. En effet, une résistance au Malathion a 
été rapportée pour de nombreux insectes, y compris certaines espèces de la famille des 
Tephritidae comme C. capitata en Espagne (Magaña et al. 2007). Ces insecticides ont montré 
des impacts négatifs sur les insectes bénéfiques (Michaud 2003; Michaud et Grant 2003) et 
peuvent entraîner la prolifération de ravageurs secondaires (Gerson et Cohen 1989). En outre, 
il est à signaler que l’application de la directive européenne (91/414) du 15 juillet 1991 
concernant la commercialisation des pesticides annonce le retrait de nombreuses matières 
actives comme le Malathion en 2008. En conséquence, l’utilisation du Malathion a été 
progressivement remplacé par des insecticides plus respectueux pour l'environnement tels que 
le Spinosad (Chueca et al. 2007). Cet insecticide a un meilleur profil environnemental et il  
est considéré comme faiblement toxique pour les ennemis naturels par rapport au Malathion 
(Williams et al. 2003; Urbaneja et al. 2009). Par ailleurs, le Spinosad a montré son efficacité 
contre C. capitata (Hafsi et al. 2015a). D’autres substances chimiques sont actuellement 
autorisées contre C. capitata telles que le chlorpyriphos-méthyl, la deltaméthrine, 
l’etofenprox, la lamdacyhalothrine, la cyperméthrine, le flucythrinate et le phosmet. Des 
régulateurs de croissance peuvent également être utilisés comme des agents chimiostérilisants 
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(Alfaro et al. 2010). Ce sont des insecticides qui agissent en interférant avec les cibles 
hormonales et la biosynthèse des téguments. C’est le cas du Lufenuron, un inhibiteur de 
synthèse de la chitine, qui a fait l’objet de plusieurs études concernant la lutte contre                    
C. capitata (Navarro‐Llopis et al. 2004; Chang et al. 2012). Des essais ont été conduits en 
Tunisie par Bachrouch (2003) appliquant la chémostérilisation dans le cadre d’un programme 
de lutte intégrée. Les résultats obtenus ont montré une diminution de 79% de la population 
des mâles de C. capitata ainsi qu’une réduction au niveau des dégâts sur fruits. 
3. Attract-and-kill comme une méthode de lutte novatrice contre C. capitata 
(Diptera : Tephritidae) 
La technique attract-and-kill englobe tous les systèmes qui attirent les insectes cibles à une 
toxine. Il existe deux différents systèmes de dispositifs associés à ce terme, le piégeage de 
masse et le bait station. La principale différence entre eux est que le piégeage de masse se 
réfère à un type de piège, conserve la mouche cible capturée, alors que le bait station se réfère 
uniquement à des dispositifs qui attirent la mouche cible à la toxine sans la conserver (El 
Sayed et al. 2009). Les bait stations sont aussi connus dans la littérature sous le nom de « lure 
and kill ». 
3.1. Piégeage de masse 
Le piégeage de masse a été développé dans le but de prévenir les dégâts sur les fruits 
consommés localement ou destinés à l’exportation en capturant une importante proportion de 
la population des mouches avant l’alimentation, l’accouplement et la ponte des femelles. Le 
succès de ce procédé nécessite la combinaison d’un piège très efficace et un attractif très 
sélectif (Koul et al. 2004).  
L’ensemble des stimuli visuels et olfactifs sont utilisés pour développer différents types 
de pièges (Epsky et Heath 1998). Les propriétés telles que la teinte (longueur d’onde 
dominante de la lumière réfléchie), la saturation (pureté spectrale de la lumière réfléchie) et la 
clarté (intensité de la lumière réfléchie) peuvent intervenir dans le choix de la femelle (Epsky 
et Heath 1998). Des panneaux jaunes, ainsi que des sphères de couleurs rouges et jaunes de 
différentes tailles, se sont révélés être très attractifs pour Rhagoletis cerasi. Un piège de 
couleur jaune a été développé par Remund et Boller (1983) et il a été montré efficace contre 
 27 
 
cette espèce de Tephritidae. Il est toujours utilisé dans la surveillance et la lutte contre                  
R. cerasi. 
Les attractifs (naturels, synthétiques, liquides ou secs) couramment utilisés visent 
principalement les femelles de l’insecte cible et sont basés essentiellement sur un attractif 
alimentaire (protéines) ou olfactif contenant l’odeur de l’hôte (Allwood et al. 2002). 
Historiquement, les attractifs liquides à base de protéines ont été utilisés pour capturer les 
deux sexes (femelles et mâles) d’une large gamme d’espèces de mouches des fruits mais ils 
capturent également un grand nombre d’insectes non cible (Heath et al. 1995; Koul et al. 
2004). Plusieurs attractifs alimentaires synthétiques ont été développés en utilisant 
l'ammoniac et ses dérivés dans le but de résoudre le problème des insectes non cibles qui sont 
capturés dans les pièges. Par exemple, un attractif alimentaire (appât) constitué de l’acétate 
d'ammonium et de putrescine est largement utilisé pour capturer différentes espèces du genre 
Anastrepha et en ajoutant le triméthylamine à cette formulation pour capturer les femelles de 
C. capitata (Heath et al. 2004). 
En Tunisie, différentes expérimentations ont été mises en place pour lutter contre                 
C. capitata dans les vergers d’agrumes. Un premier essai a été réalisé durant la campagne 
2006, il consistait à installer un réseau de piégeage à la densité de 20 pièges/ha.  Des pièges 
McPhail en plastique à fond jaune appâtés de DAP dilué à raison de 30g/l d’eau (renouvelé de 
manière hebdomadaire) ont été utilisés dans plusieurs vergers d’agrumes situés dans une zone 
relativement isolée de la région de Takelssa (Cap Bon). Ces travaux ont montré que le 
piégeage de masse a pu protéger de manière satisfaisante les clémentines mais pas assez les 
oranges « Thomson navel » ( Boulahia-Kheder et al. 2010). 
Le deuxième essai a été réalisé par Mediouni et al. (2010) dans le Nord de la Tunisie 
pour évaluer la technique de piégeage de masse moyennant l’attractif alimentaire des femelles 
de C. capitata «Tripack», composé par 50 mg d’acétate d’ammonium, de putrescine et de 2.5 
mg de triméthylamine, comme alternative à la lutte chimique avec la pulvérisation du 
Malathion dans les vergers de mandarines et d’oranges « Thomson navel ». Les résultats de 
cette étude ont montré que le Tripack pourrait être utilisé efficacement dans des programmes 
de lutte contre C. capitata.  
Un troisième essai a été réalisé en 2010 et 2011 pour tester l’efficacité des pièges « 
Ceratrap » et « Tripack » dans la capture de masse  de C. capitata,  appuyés ou non par des 
traitements aériens et/ou terrestres à base de spinosad ou de malathion dans différents vergers 
agrumicoles situés dans trois régions de Tunisie: Chott- Mariem, Mornag et Takelssa. Les 
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résultats ont montré que ces deux pièges sont efficaces pour maintenir le niveau de la 
population adulte de C. capitata à un niveau faible (au-dessous du seuil économique) et dans 
la réduction du taux d’infestation des fruits de « Maltaise » et de « Thomson navel » à un 
niveau acceptable par les agriculteurs sous différents modes de conduite ; biologique, 
conventionnel et IPM. Également, cette étude a montré la sélectivité de ces pièges vers la 
faune auxiliaire utile et les insectes non cibles (Hafsi et al. 2015b). 
L’efficacité de la technique de piégeage de masse est plus importante si la densité de la 
population de l’insecte cible est faible et si cette technique est appliquée dans une région où la 
migration de l’insecte vers la zone traitée est limitée (Barclay et Li 1991; El-Sayed et al. 
2006). La saturation rapide des pièges avec les adultes de l’insecte cible dans les zones à forte 
densité de populations représente la cause principale de l’échec de cette technique (De Meyer 
2013).  
Les coûts liés à un nombre important de pièges, les dépenses pour le matériel et la main 
d’œuvre représentent les limites majeures de cette technique. Le choix de la densité des pièges 
est basé à la fois sur des considérations économiques et sur l'attractivité de l'appât (Lanier 
1990). Pour la plupart des pièges testés, une densité de 50 pièges/ha est suffisante pour 
assurer une protection des fruits dans des régions isolées à faible densité de population 
(Miranda et al. 2001; Navarro-Llopis et al. 2008).  
3.2. Bait station 
Comme technique de lutte, le bait station est similaire au piégeage de masse du fait que c‘est 
un système composé par un mélange d’un attractif alimentaire et d’un insecticide appliqué 
dans des dispositifs accrochés dans les plantes hôtes. La différence principale entre ces deux 
approches est que la technique de bait station repose sur la substance toxique plutôt qu’un 
piège pour éliminer les adultes de l’insecte cible (Figure 9) (Koul et al. 2004; El-Sayed et al. 
2006). 
L’absence de pièges, et du coût associé, ainsi que l’absence de problème lié à la 
saturation des pièges avec les différents insectes piégés font que le traitement par le bait 
station est préféré dans des situations de forte densité de l’insecte cible (De Meyer 2013). Un 
autre avantage du bait station est que les mouches n’ont pas besoin d’entrer dans le piège pour 
être affectées par l’effet nocif des insecticides additionnés à la formulation de l’attractif mais 
il suffit d’être en contact avec le dispositif pour qu’elles deviennent affectées par l’insecticide. 
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Figure 9. Technique d’attract-and-kill avec leur deux systèmes ; le piégeage de masse (a-c) 
(Piñero et al. 2010) et le bait station (d-j) (Clichés originaux 2015). 
 
La technique de bait station a été testée contre plusieurs espèces de Tephritidae comme 
B. zonata dans des vergers de mangue (Temerak  et al. 2012) et C. capitata dans des vergers 
d’agrumes (Navarro-Llopis et al. 2013). Différents dispositifs du système bait stations ont été 
testés dans plusieurs pays comme le Magnet-Med et le prototype L&K en Espagne (Navarro-
Llopis et al. 2013; Navarro-Llopis et al. 2015) pour lutter contre différentes familles 
d’insectes comme les Lepidoptera (Mansour 2010; Kroschel et Zegarra 2013) et les 
Tephritidae (Martinez‐Ferrer et al. 2012).  
En Tunisie, le bait station a été testé pour la première fois dans les vergers de pêcher 
précoce avec le dispositif Ceranock dans une étude comparative avec le piégeage de masse. 
Les résultats obtenus ont montré que les dispositifs Ceranock de bait station sont plus 
efficaces que le piégeage de masse dans la réduction du niveau de la population imaginale de 
C. capitata et du taux de fruits piqués (Bouagga et al. 2014).  
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4. Relations insectes-plantes 
4.1. Concept de la niche écologique : Niche fondamentale et niche réalisée 
Le terme de niche écologique apparaît pour la première fois par Grinnell (1917) pour décrire 
l’ensemble des conditions environnementales en dehors desquelles aucune population viable 
de l’espèce ne peut se développer. Elton (1927) définit la niche écologique comme la place 
que l’espèce occupe dans son environnement, c’est-à-dire qu’elle précise le « rôle » de 
l'espèce au sein de l'écosystème. Hutchinson (1957) donne à la niche écologique d’une espèce 
une définition plus précise qui est encore utilisée de nos jours en Ecologie: c’est un hyper-
volume à n dimensions dont les axes sont constitués par les variables spatiales, temporelles, 
les conditions environnementales ou les ressources (Hutchinson 1957; Begon et al. 2006). 
Hutchinson (1957) introduit également les concepts de niche fondamentale et de niche 
réalisée pour décrire l’impact d’une espèce sur son environnement. La niche fondamentale 
réunit tous les ressources et les paramètres environnementaux au sein lesquels une espèce est 
capable de persister en absence de compétiteurs, alors que la niche réalisée est réduite à 
l’espace qu’elle est contrainte d’occuper, du fait des compétitions avec les autres espèces 
effectivement présentes dans un espace donné.  
Par définition, la niche réalisée d'une espèce, devrait être plus petite que sa niche 
fondamentale (Pulliam 2000) et l'amplitude de la différence dépend d'une variété de facteurs. 
Les contraintes historiques (phylogénétiques), environnementales et géographiques peuvent 
empêcher une espèce d'occuper la totalité de sa niche fondamentale (Beaumont et al. 2009; 
Rasmann et al. 2014; Zhu et al. 2015). Les interactions biotiques comme la compétition ou la 
prédation peuvent aussi limiter la niche réalisée (MacArthur 1958; Paine 1966; Janzen 1970; 
Tilman 1994). Étudier la niche fondamentale d’une espèce apporte des informations sur ce 
que peut être sa niche réalisée dans un autre environnement (Vazquez 2006). Le problème est 
particulièrement important dans le contexte des invasions biologiques où les espèces 
exotiques sont déplacées physiquement vers un nouvel environnement. Les connaissances sur 
la répartition actuelle d'une espèce se révèlent donc insuffisantes pour prédire les zones 
potentiellement envahies (Wharton et Kriticos 2004) et une bonne connaissance de la niche 
fondamentale des espèces envahissantes est donc importante. 
Les insectes phytophages comptent de nombreuses espèces envahissantes associées à 
des impacts écologiques et socio-économiques considérables (Kenis et al. 2008). Pour ces 
espèces, anticiper les changements de la niche par rapport au déplacement géographique 
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(immigration, invasion) ou le changement climatique est une préoccupation majeure. Pour les 
insectes phytophages, les plantes hôtes constituent la plus grande dimension de la niche qu’ils 
occupent (Schoener 1974b; Schoener 1974a).  
Selon la taille de sa gamme de plantes hôtes, chaque espèce peut être placée le long d'un 
continuum allant d’une espèce dite « généraliste » qualifiée par une niche alimentaire large 
jusqu’à une espèce dite « spécialiste » ayant une niche alimentaire beaucoup plus étroite (Fox 
et Morrow 1981). Ces insectes phytophages spécialistes et généralistes cohabitent dans les 
mêmes communautés dans la nature (Braga et Diniz 2015) occupant ainsi chacun une partie 
de sa gamme de plantes hôtes fondamentales (Colwell et Fuentes 1975). Chez les insectes 
phytophages, les différences entre la niche fondamentale et la niche réalisée ont été mises en 
évidence à la fois par des études de modélisation de niche, en utilisant l’ensemble des 
localités de la répartition de l’espèce pour élaborer la prédiction de niche (Wharton et Kriticos 
2004) et des études empiriques, en comparant les performances de laboratoire aux 
observations sur terrain (Smith et al. 2006; Watson et al. 2009). 
4.2. Spécialisation d’hôte chez les insectes phytophages 
La coévolution des insectes et des différents groupes de plantes varie considérablement d’un 
groupe d’insectes à un autre. Les insectes phytophages sont classés selon un continuum allant 
de strictement monophages, capables de se développer sur une seule plante hôte, à 
extrêmement polyphages, capables de se développer sur des centaines d'espèces de plantes 
appartenant à différentes familles (Jermy 1984). La majorité des insectes phytophages sont 
très spécialistes se nourrissant sur une petite fraction de plantes par rapport à l’ensemble des 
plantes disponibles dans l’habitat. La spécialisation d’hôte est considérée comme la principale 
explication de la grande diversité des insectes phytophages (Futuyma et Moreno 1988; 
Jaenike 1990; Schoonhoven et al. 1998).  
La spécialisation d’hôte chez les insectes phytophages est déterminée par la capacité des 
femelles à détecter les plantes hôtes, la physiologie des larves et la présence des ennemis 
naturels (Jaenike 1990; Ravigné et al. 2009). La préférence des femelles et la performance 
larvaire représentent les deux éléments majeurs de l’évolution de l’interaction insecte-plante 
déterminant la largeur de la gamme de plantes hôtes (Craig et Itami 2008). Ainsi, la stratégie 
optimale de recherche de nourriture (Hassell et Southwood 1978; Scheirs et De Bruyn 2002) 
et la relation préférence-performance (Thompson 1988; Gripenberg et al. 2010) supposent 
que les femelles choisissent les meilleures plantes hôtes pour leur progéniture, puisque les 
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femelles sont supposées pondre dans des plantes hôtes de bonne qualité afin de maximiser 
leur fitness. Si les avantages nutritionnels sont les facteurs majeurs pour guider la préférence 
des femelles pour la ponte, on peut s’attendre à ce que les insectes phytophages choisissent 
toujours les plantes hôtes de meilleures sources nutritives pour le développement de leur 
progéniture (Keeler et Chew 2008). Bien qu’on s’attende intuitivement à une corrélation 
étroite entre les préférences des femelles et les performances larvaires, plusieurs études ont 
montré l’absence de cette relation chez divers groupes d’insectes (Thompson 1988; Price 
1994; Mayhew 1997; Gripenberg et al. 2010). Une bonne plante hôte pour les larves n’est pas 
nécessairement une bonne plante hôte pour les femelles. Il est généralement admis que les 
larves ont une gamme de plantes hôtes plus large que la gamme des plantes hôtes déterminée 
par les femelles pendant la ponte (Thompson 1988; Price 1994; Mayhew 1997). Par exemple, 
Wiklund (1975) a montré que chez Papilio machaon les femelles utilisent une gamme d’hôtes 
plus étroite que la gamme d’hôtes utilisée par les larves. En d’autres termes, la gamme de 
plantes hôtes potentielle définie par les performances larvaires est plus large que la gamme de 
plantes hôtes observée réellement sur terrain (définie à la fois par les préférences des femelles 
et les performances des larves) (Figure10).  
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Figure 10. Relation entre préférence et performance chez Papillio machaon : la gamme de 
plantes hôtes utilisée par les larves est plus large que la gamme de plantes hôtes utilisée par 
les femelles adultes pour la ponte (Wiklund 1975).  
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En général, la plasticité du comportement des femelles est évolutivement instable en 
comparaison de la plasticité morphologique ou physiologique des larves (West-Eberhard 
1989). Ainsi, la hiérarchie des préférences larvaires est plus conservée que la hiérarchie de 
préférence des femelles (Wasserman et Futuyma 1981).  
La spécialisation chez les insectes phytophages peut être expliquée par l’hypothèse de 
trade-off où les traits menant à une amélioration de la fitness pour une plante hôte entrainent 
une perte d’une partie de la fitness dans une autre. Le trade-off implique la présence d’une 
interaction fonctionnelle négative entre les traits d’histoire de vie (Stearns 1989; Zera et 
Harshman 2001). Une fitness élevée sur les plantes utilisées par une grande fraction de la 
population crée une sélection pour un choix de ces plantes hôtes. Le trade-off dans les 
performances observées sur différents hôtes favorise l’évolution de la spécialisation d’hôte en 
empêchant les populations d’accueillir de nouvelles espèces de plantes hôtes et ainsi le 
déplacement de la niche alimentaire (Joshi et Thompson 1995). En conséquence, l’hypothèse 
« jack of all trades is master of none » implique que les généralistes sont moins performants 
que les spécialistes sur les plantes hôtes qu'ils partagent (MacArthur 1972; Futuyma et 
Moreno 1988; Thompson 1994), expliquant ainsi la prévalence des spécialistes sur leurs 
plantes hôtes (McPeek 1996; Ravigné et al. 2009). 
4.3. Spécialisation larvaire 
Les insectes phytophages sont susceptibles de rencontrer un large éventail de plantes hôtes 
dont la qualité nutritive apparait comme déterminante dans la stratégie d’exploitation de cette 
ressource et un bon prédicteur de la fitness de sa progéniture (Awmack et Leather 2002). Le 
développement d’un insecte phytophage sur une plante hôte de moindre qualité nutritive 
affecte négativement sa survie (Kaspi et al. 2002; Di Giulio et Edwards 2003), sa taille adulte 
et sa fécondité (Awmack et Leather 2002; Moreau et al. 2006) et peut induire en même temps 
un affaiblissement du système immunitaire des larves face aux métabolites secondaires des 
plantes (Triggs et Knell 2012). Ainsi, le potentiel reproductif du phytophage et plus 
globalement la taille de la population sont tributaires de la qualité de la plante hôte. Divers 
éléments nutritifs dans les plantes hôtes affectent les traits d'histoire de vie des larves 
phytophages (Scriber et Slansky 1981; Bernays et Chapman 1994). Les carbohydrates et les 
lipides, en particulier, affectent la performance larvaire, tandis que les composés minéraux 
peuvent être plus cruciaux pour la fécondité des adultes (Awmack et Leather 2002). 
 35 
 
Les métabolites secondaires et les composés dégagés par la plante lors de sa réaction de 
défense, comme la présence d’alcaloïdes ou de glycosides chez certaines espèces de plantes, 
peuvent également influencer les performances des larves phytophages (Chapman 1974; 
Awmack et Leather 2002; Chapman 2009). Certaines études ont montré que les insectes 
phytophages spécialistes sont moins influencés par les éléments toxiques des plantes en 
comparaison des généralistes (Whittaker et Feeny 1971). En plus d'être moins influencés par 
des traits particuliers de la défense de la plante, certains insectes phytophages spécialistes ont 
même développé la capacité à utiliser ces mêmes éléments comme protection contre les 
prédateurs et les parasitoïdes (Ali et Agrawal 2012). Généralement, les plantes proches 
phylogénétiquement partagent des similarités dans de nombreux traits hérités d’ancêtres 
communs comme la teneur en éléments nutritifs, les toxines et les métabolites secondaires 
(Nosil 2002; Morse et Farrell 2005; Kamilar et Cooper 2013).   
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Partie 2 : 
Gestion des populations de la mouche méditerranéenne 
des fruits Ceratitis capitata (Diptera: Tephritidae) par la 
technique attract-and-kill  dans différentes cultures 
fruitières en Tunisie 
 
  
 37 
 
Chapitre 1 : Détection précoce des mâles de Ceratitis capitata (Diptera : 
Tephritidae) : performance du trimedlure par rapport à l’huile de 
gingembre 
Une surveillance efficace du ravageur dans le verger représente la clé de la réussite de ces 
différentes stratégies de lutte. Une détection précoce est nécessaire pour empêcher 
l’établissement de l’insecte dans le verger et pour éviter l’application de traitements inutiles. 
Depuis les années 60, le trimédlure est la principale para-phéromone utilisée pour attirer les 
mâles de C. capitata à des fins de surveillance ou de détection (Beroza et al. 1961). Les huiles 
essentielles de certaines espèces de plantes peuvent également agir comme des attractifs pour 
les Tephritidae. Alpha-copaène est l’un des composants les plus attractants pour les mâles de           
C. capitata (Fornasiero et al. 1969) qui a été remplacé ensuite par l’huile de gingembre 
comme alternative en raison de son coût d’extraction très élevé. Certains attractifs 
commerciaux à base d’huile de gingembre ont été appelés « Enriched Ginger Oil » (EGO) 
pour faire référence à l’importance de la quantité  d’alpha-copaène présente dans la 
formulation (Shelly et Pahio 2002). Les résultats rapportés sur l’efficacité de l’huile de 
gingembre (EGO) dans la capture des mâles de C. capitata sont cependant contradictoires : 
Cunningham (1989) a montré que l’alpha-copaène est 2 à 5 fois plus efficace que le 
trimedllure, Shelly et Pahio (2002) ont montré que le trimedlure est beaucoup plus attractif 
que l’huile de gingembre alors que Mwatawala et al. (2013) ont montré que l’huile de 
gingembre et le trimedlure ont une efficacité presque similaire. 
 Dans cette optique, nous essaierons, à travers ce chapitre, de vérifier l’attractivité de 
l’huile de gingembre et du trimedlure pour la surveillance et la détection précoce des mâles de 
C. capitata. 
1. Matériel et méthodes 
1.1. Para-phéromones 
Cette étude vise à tester l’attractivité de deux types de para-phéromone commercialisés pour 
la surveillance de C. capitata. Le premier est le trimedlure (TML) fourni à notre laboratoire 
par le Ministère de l’agriculture, des ressources hydrauliques et de la pêche (Tunisie), il est 
utilisé à la dose de 2g/piège. Le deuxième est l’« Enriched ginger root oil » (EGRO) fourni à 
notre laboratoire par S. Quilici (CIRAD, Ile de La Réunion). Il est commercialisé sous forme 
de capsules contenant chacune 2 ml de la solution liquide de EGRO. La concentration d’α-
 38 
 
copaène est de l’ordre de 8% dans les capsules à ERGO qui est la même concentration testé 
par Shelly et Pahio (2002) et Shelly (2013). 
1.2. Vergers expérimentaux 
Ce travail a été effectué dans les zones agrumicoles de Nianou et Zaouit-Djedidi situées dans 
le gouvernorat de Nabeul (Nord-Est de la Tunisie) (Figure 11). Le gouvernorat de Nabeul est 
caractérisé par un climat méditerranéen littoral avec des étés chauds et secs et des hivers doux 
et humides. La température dans cette zone généralement marquée par une alternance de deux 
saisons : l’hiver qui se caractérise par des températures douces avec une moyenne voisine de 
12°C, et l’été qui est caractérisé par de fortes chaleurs. La température minimale durant la 
période d’étude oscillait entre 21°C en septembre et 10°C en décembre.  
Dans chaque zone expérimentale, deux vergers commerciaux d’agrumes ont été choisis 
couvrant chacun 2 ha de superficie. Chaque verger expérimental est occupé par 5 pièges Mc-
Phail appâtés par le trimedlure ou bien par EGRO. Les pièges ont été installés le 11 septembre 
2011 du côté Sud-Est des arbres de la variété « Maltaise » à une hauteur de 1.5 m et ont fait 
l’objet d’observations hebdomadaires jusqu’au début de la récolte, soit une période d’étude de 
15 semaines. Le suivi consiste à un dénombrement des mâles et des femelles de C. capitata 
capturés dans les pièges à trimedlure ou bien à EGRO. 
 
Figure 11. Position géographique de la zone expérimentale dans la région du Nabeul (Google 
earth 2016). 
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2. Analyses statistique 
La population de C. capitata capturée dans les pièges Mc-Phail a été analysée par un modèle 
linéaire généralisé (GLM) avec loi de Poisson (Log link) en fonction du traitement (TML et 
EGRO), de la date et de l’interaction entre le traitement et la date. Ensuite, nous avons 
comparé la courbe de l’évolution des captures des mâles en fonction du temps en calculant 
l’aire sous la courbe (équivalent à l’AUDCP, area under the disease progression curve) pour 
chaque traitement qui est par la suite analysé avec l’analyse de la variance (ANOVA). 
3. Résultats  
Au niveau des deux zones expérimentales, les deux para-phéromones ont montré une grande 
attractivité pour les mâles de C. capitata alors qu’aucune femelle n’a été détectée dans les 
pièges appâtés par le trimedlure ou par l’huile de gingembre. Le nombre de mâles de C. 
capitata capturés dans les pièges Mc-Phail était significativement différent (P<0.001) entre le 
trimedlure et l’huile de gingembre (Figure 12). L’effectif des mâles capturés était plus 
important dans les pièges Mc-Phail appâtés par le trimedlure que par l’huile de gingembre 
tout en enregistrant respectivement une somme de l’ordre de 741 et 431 mâles dans la zone 
expérimentale de Zaouit-Djedidi et de l’ordre de 580 et 276 mâles dans la zone expérimentale 
de Nianou.  
Dans la zone expérimentale de Nianou (Figure 13), le nombre de mâles capturés était 
significativement différent entre les dates (P<0.001) et il était statistiquement plus élevé dans 
les pièges appâtés par le trimedlure que par l’huile de gingembre durant les 15 semaines de 
suivi. La moyenne la plus importante de mâles capturés dans les deux types de para-
phéromone a été enregistrée durant la première semaine (S1).  
Dans la zone expérimentale de Zaouite-Djedidi (Figure 14), l’abondance des mâles dans 
les pièges était significativement différente entre les dates (P<0.001) et elle est restée 
significativement plus importante dans les pièges appâtés par la para-phéromone trimedlure 
que par l’huile de gingembre. Le niveau de captures le plus important a été enregistré quand 
les capsules imbibées par la para-phéromone sont âgées de 8 à 13 semaines après installation 
des capsules.  
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Figure 12. Nombre cumulé de mâles de C. capitata (Somme) capturés dans les pièges Mc-
Phail dans les vergers d’agrumes dans les zones expérimentales de Nianou et Zawit-Djedidi 
durant la période de suivi.  EGRO : huile de gingembre, TML : trimedlure. 
 
 
Figure 13. Nombre de mâles de C. capitata (moyenne par jour) capturés dans les pièges Mc-
Phail dans les vergers d’agrumes dans la zone expérimentale de Nianou. EGRO : huile de 
gingembre, TML : trimedlure. 
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Figure 14. Nombre de mâles de C. capitata (moyenne par jour) capturés dans les pièges Mc-
Phail dans les vergers d’agrumes dans la zone expérimentale de Zaouit-Djedidi.  EGRO : 
huile de gingembre, TML : trimedlure. 
 
 
4. Discussion 
Les femelles de C. capitata sont capables de déposer des centaines d’œufs durant toute leur 
vie dans une large gamme de plantes hôtes. Compte tenu de ce taux élevé de croissance 
intrinsèque de la population, la détection précoce de ce ravageur est un élément important 
pour implémenter les mesures de contrôle et même d’éradication quand le niveau de la 
population est encore faible (Shelly et Pahio 2002). Le trimedlure est une para-phéromone 
utilisée depuis les années 60 jusqu’à nos jours pour détecter et surveiller les populations de  
C. capitata (Beroza et al. 1961). Les mâles de ce ravageur sont également attirés par           
l’α-copaène, composant principal de l’huile des racines de gingembre. Un essai comparatif a 
été mené durant cette étude pour déterminer le pouvoir attractif de ces deux composés en 
Tunisie. Les résultats ont montré que dans les deux zones expérimentales, les pièges           
Mc-Phail® appâtés par le trimedlure se sont avérés plus attractifs pour les mâles de               
C. capitata que les pièges Mc-Phail® appâtés par l’huile de gingembre durant les 15 semaines 
d’observations. L’efficacité de la para-phéromone trimedlure dans la capture des mâles de         
C. capitata a été montrée depuis les années 60 (Beroza et al. 1961). Des études récentes ont 
montré des résultats similaires suggérant une meilleure efficacité du trimedlure en 
0
1
2
3
4
S1 S2 S3 S4 S5 S6 S7 S8 S9 S10 S11 S12 S13 S14 S15
M
âl
es
/p
iè
ge
/j
o
u
r
Semaine
EGRO
TML
 42 
 
comparaison avec l’huile de gingembre en utilisant les mêmes concentrations de l’huile de 
gingembre (Shelly et Pahio 2002; Shelly 2013). Mwatawala et al. (2013) ont utilisé une 
concentration plus élevé de « EGRO » dans leurs expérimentations et les résultats ont montré 
que ces deux para-phéromones ont la même efficacité dans la capture des mâles de C. 
capitata alors que l’huile de gingembre est plus efficace dans la capture des mâles de C. rosa.  
Il semble que l’attractivité de ces deux para-phéromones et par conséquence l’effectif 
des mâles de C. capitata capturés dans les pièges Mc-Phail® n’a pas été influencée par l’âge 
des capsules. Dès la première semaine, le trimedlure a capturé plus de mâles de C. capitata 
que l’huile de gingembre et la différence entre les niveaux de captures dans les deux para-
phéromones est restée presque identique jusqu’à la dernière semaine d’observation. Shelly et 
Pahio (2002) ont montré que l’huile de gingembre perd son efficacité avec l’âge (à partir de 3 
semaines après son installation) alors que le trimedlure capture le même nombre de mâles 
durant 8 semaines suite à sa mise en place dans le verger. D’autres études ont montré que le 
trimedlure n’est pas capable de maintenir une attractivité élevée envers les mâles de               
C. capitata au-delà de 6 semaines et que l’efficacité de cette para-phéromone est influencée 
directement par les conditions climatiques (Nakagawa et al. 1981; Rice et al. 1984). 
Notre étude a montré l’absence de femelles de C. capitata dans les pièges Mc-Phail 
appâtés par le trimedlure et par l’huile de gingembre durant la période d’observations. Ces 
résultats ont été démontrés par Shelly et Pahio (2002) en utilisant les mêmes concentrations 
de « EGRO ».  L’absence de réponse des femelles a été documentée auparavant pour le 
trimedlure (Delrio et Zumreoglu 1983; Howse et Knapp 1996) et l’α-copaène (présent dans 
l’huile de gingembre) (Nishida et al. 2000). 
L’efficacité du trimedlure dans la détection précoce des mâles matures et immatures de 
C. capitata dans les vergers à faible niveau de population, est un facteur clé pour réussir la 
stratégie de lutte adoptée contre C. capitata. En Tunisie, la surveillance de C. capitata se fait 
couramment par le trimedlure avec des observations hebdomadaires pour détecter le début 
d’augmentation de la population jusqu’au seuil économique de 3 mâles par piège par jour, à 
laquelle les traitements chimiques (aériens ou terrestres) sont déclenchés.  
  
 43 
 
Chapitre 2 : Efficacité de traitements aériens par le Malathion en 
comparaison de traitements terrestres par le Spinosad contre Ceratitis 
capitata (Diptera : Tephritidae) en vergers d’agrumes 
Depuis 1956, les pulvérisations avec le Malathion dans les applications d’appât ont été 
largement utilisées dans la lutte et dans les programmes d’éradication de C. capitata (Steiner 
et al. 1961). Le Malathion, largement utilisé en Tunisie dans les campagnes de lutte contre            
C. capitata (Boulahia-Kheder et al. 2012) est banni d’utilisation dans les pays membres de la 
communauté économique européenne depuis 2008. 
Dans ce contexte, l’objectif de cette expérimentation consiste à évaluer la faisabilité et 
l’efficacité du Malathion et du Spinosad utilisés dans les applications d’appât dans les vergers 
d’agrumes. 
1. Matériel et méthodes 
1.1. Vergers expérimentaux 
Les essais ont été menés dans trois zones expérimentales (Bou Argoub, Bani Khalled et 
Manzel Bouzalfa) situées au niveau de la région du Cap Bon qui fait partie du gouvernorat de 
Nabeul localisé au Nord-Est de la Tunisie (Figure 15). Ces zones expérimentales sont 
représentées par 12 vergers d’agrumes de la variété « Maltaise » dans la zone bénéficiant 
d’une couverture aérienne contre la mouche méditerranéenne des fruits avec les applications 
d’appât à base de Malathion. Les vergers diffèrent les uns des autres par le nombre de 
traitements (chimiques) terrestres d’appui. Les vergers ont été regroupés en fonction du 
nombre des traitements aériens et du nombre des traitements terrestres appliqués dons le but 
d’avoir trois modalités de traitement dont les détails sont consignés dans le tableau 2.   
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Figure 15. Zones expérimentales de Manzel Bouzalfa (a), Bou Argoub (c) et Bani Khalled (b) 
dans la région du Cap Bon de la Tunisie (Google earth 2016). 
 
Tableau 2. Historique des traitements aériens et terrestres dans différents vergers d'agrumes 
dans la région du Cap Bon. A : traitement aérien, T : traitement terrestre. 
Modalités de 
traitement 
Nombre des 
parcelles 
Traitements 
Méthodes 
d'application 
Dates 
d'application 
3A + 0T 4 Application d’appât 
+ Malathion 
Traitement aérien 03/09/2011 
    
13/10/2011 
   
  14/11/2011 
3A + 1T 5 Application d’appât 
+ Malathion 
Traitement aérien 03/09/2011 
    
13/10/2011 
    
14/11/2011 
 
  
Spinosad Traitement terrestre 10/09/2011 
0A + 2T 3 Spinosad Traitement terrestre 16/10/2011 
   
  15/11/2011 
 
Les traitements terrestres avec le Spinosad ont été appliqués par les agriculteurs avec un 
pulvérisateur à haute pression équipé de buses avec chambre de turbulence à la dose de 1.5 
l/ha. Les traitements aériens ont été assurés par une société privée sous le contrôle du 
Ministère de l’Agriculture, des ressources hydrauliques et de la pêche. Ce traitement consiste 
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en un mélange d’un attractif alimentaire (Lysatex 300cc) et d’un insecticide (Malathion) qui 
est appliqué à la dose de 200 ml/ha. Il est déclenché quand le niveau de la population de           
C. capitata dépasse 3 individus par piège à phéromone sexuelle par jour.  
1.2. Suivi de la population adulte de C. capitata 
Le suivi de la population imaginale de C. capitata dans chaque verger s’est fait au moyen de 
cinq pièges Mc-Phail appâtés avec une solution composée de 66% de la para phéromone 
« Trimedlure » et 33% de DDVP. Les pièges ont été installés le 13 octobre 2011 du côté Sud-
Est des arbres de la variété « Maltaise » à une hauteur de 1.5 m et ont fait l’objet 
d’observations hebdomadaires jusqu’au début de la récolte, soit le 15 décembre 2011. 
1.3. Suivi du taux des fruits piqués 
Dans chaque parcelle, l’évaluation du taux de fruits piqués a été appréciée sur 10 arbres de 
même vigueur et ayant presque la même charge en fruits. Pour ce faire, 20 oranges par 
orientation (Nord, Sud, Est et Ouest) et par arbre ont été marquées et examinées chaque 
semaine en considérant le nombre de piqûres par fruit ainsi que l’effectif des fruits qui ont 
chutés en conséquence des infestations par C. capitata (présence des piqûres ou bien des 
larves). L’estimation du taux de fruits piqués a été réalisée en calculant le nombre de fruits 
avec au moins une seule piqûre par rapport à l’ensemble des fruits examinés par arbre. 
2. Analyses statistiques 
La population de C. capitata piégée dans les pièges Mc-Phail a été analysée par un modèle 
linéaire généralisé (GLM) avec la loi de Poisson (Log link) en fonction du traitement 
(Tableau 2), de la date et de l’interaction entre ces deux facteurs. Ensuite, nous avons 
comparé la courbe d’évolution des captures des mâles en fonction du temps en calculant l’aire 
sous la courbe (équivalent à l’AUDCP, area under the disease progression curve) pour 
chaque traitement qui est par la suite analysé avec l’analyse de la variance (ANOVA). Le taux 
de fruits piqués a été analysé par un modèle linéaire généralisé (GLM) avec la loi binomiale 
(logit link) en fonction du traitement, de la date et de l’interaction entre ces deux facteurs. 
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3. Résultats  
3.1. Suivi de la population adulte de C. capitata 
L’évolution du niveau de captures des mâles de C. capitata dans les différents vergers 
expérimentaux (Figure 16) était marquée par une variation significative entre les traitements 
(F2, 12=105, P<0.001) durant toute la période de suivi. La population de C. capitata était 
beaucoup plus importante dans les vergers qui ont reçu trois traitements aériens que dans les 
vergers bénéficiant d’un traitement terrestre et de trois traitements aériens, et que dans les 
vergers traités seulement au le Spinosad avec deux passages terrestres. Le nombre de mâles 
capturés de C. capitata est affecté par le traitement (GLM : ΔDev2, 87=3818, P<0.001) et la 
date (GLM : ΔDev5, 87=325, P<0.001) alors que l’interaction entre ces deux facteurs n’était 
pas significative (GLM : ΔDev10, 87=83, P=0.077). En effet, le suivi des captures de mâles 
dans les pièges appâtés au trimedlure dans les vergers expérimentaux a montré la présence de           
C. capitata durant toute la période de suivi avec une fluctuation des relevés. 
Dans les vergers qui ont reçu trois traitements aériens, la population de C. capitata était 
de l’ordre de 7 individus par piège et par jour lors du premier dénombrement des pièges 
réalisé le 3 novembre 2011. Par la suite, l’effectif des mâles capturés a augmenté 
progressivement jusqu’à l’application du troisième traitement aérien le 14 novembre 2011. Ce 
traitement n’a pas provoqué la réduction immédiate de la population de ce ravageur qui a 
continué son accroissement pour atteindre un maximum de 15 individus par piège par jour le 
17 novembre 2011. Au-delà de cette date, le niveau de la population adulte de C. capitata a 
diminué progressivement jusqu’à la fin de la récolte mais, il est resté important au-dessus du 
seuil économique (3 adultes par jour par piège).  
Dans les vergers qui ont reçu seulement deux traitements terrestres, le niveau de la 
population de C. capitata était de 5 mâles par jour par piège pour diminuer jusqu’à quasi 0 
sous l’effet de l’application du deuxième traitement terrestre le 15 novembre 2011. Cette 
réduction du niveau des populations de C. capitata était de l’ordre de 90% une semaine après 
l’application du traitement, c’est à dire plus importante que la réduction causée par le 
troisième traitement aérien dans les vergers traités uniquement par le Malathion en application 
aérienne qui est uniquement de l’ordre de 20%. Au-delà de ces dates, malgré l’accroissement 
de la population, l’effectif des mâles piégés est resté faible sans dépasser le seuil économique. 
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Dans les vergers qui ont reçu un traitement terrestre d’appui et trois traitements aériens, la 
population de C. capitata est restée faible sans dépasser 3 mâles par piège par jour durant la 
durée des observations.  
 
 
Figure 16. Nombre des mâles de C. capitata (moyenne par jour) capturés par piège Mc-Phail 
par jour dans les vergers subissant les différentes modalités de traitements. (3A et 0T) trois 
traitements aériens et zéro traitement terrestre. (0A et 2T) zéro traitement aérien et deux 
traitements terrestres. (3A et 1T) trois traitements aériens et un traitement terrestre.  
   Traitement aérien avec le Malathion,     traitement terrestre avec le Spinosad.  
3.2. Suivi de taux de fruits piqués 
Le taux de fruits piqués était significativement différent entre les traitements (Dev2, 297=709.3, 
P<0.001) et les dates (Dev2, 296=714.4, P<0.001) avec un effet non significatif de l’interaction 
de ces deux paramètres (Dev10, 294=16.6, P=0.43). Le nombre de fruits piqués était nul avant la 
première et la deuxième observation, et il était relativement faible à la troisième observation 
(14 novembre 2011) avec 6, 1, et 3 % respectivement dans les vergers qui ont reçu trois 
traitements aériens, un traitement terrestre et trois traitements aériens, et deux passages 
terrestres par le Spinosad (Figure 17). Le taux de fruits piqués a augmenté progressivement 
pour atteindre son maximum vers le 12 décembre 2011 dans tous les vergers avec une 
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différence significative entres les trois modalités de traitement. Le taux de fruits piqués dans 
les vergers recevant les trois traitements aériens avec le Malathion était significativement le 
plus élevé (24%) que dans les vergers bénéficiant de deux traitements terrestres avec le 
Spinosad (11%) et les vergers recevant trois traitements aériens avec le Malathion et un 
traitement terrestre par le Spinosad (10%). 
 
Figure 17. Taux de fruits piqués (moyenne ± SE) par les femelles de C. capitata dans les 
vergers d’agrumes dans la région du Cap Bon sous les trois modalités de traitements. (3A et 
0T) trois traitements aériens et zéro traitement terrestre. (0A et 2T) zéro traitement aérien et 
deux traitements terrestres. (3A et 1T) trois traitements aériens et un traitement terrestre. 
 
4. Discussion 
L’évaluation de l’efficacité des traitements chimiques effectués par voie aérienne ou terrestre 
en Tunisie réalisée au cours de cette étude a montré que l’utilisation du Spinosad dans les 
applications d’appât par voie terrestre, réduit de deux fois le niveau de la population de C. 
capitata et le taux de fruits piqués dans les vergers d’agrumes en comparaison de l’utilisation 
du Malathion dans les applications d’appât par voie aérienne. L’efficacité du Spinosad a été 
montrée contre C. capitata en Afrique de Sud (Manrakhan et al. 2013) et en Espagne 
(Urbaneja et al. 2009) et au Guatemala (Rendon et al. 2000) et contre Bactrocera dorsalis à 
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Hawaii (Piñero et al. 2009). Dans notre étude dans des vergers d’agrumes en Tunisie, le taux 
des fruits piqués a diminué sous l’effet des traitements avec le Spinosad en comparaison à 
ceux traités au Malathion. Ces résultats ont été observés dans d’autres études à Hawaii dans la 
lutte contre C. capitata, B. dorsalis et Z. cucurbitae (Vargas et al. 2003).  
Hsu et al. (2004) ont montré la possibilité d’apparition de populations résistantes de             
B. dorsalis et C. capitata à différents produits organophosphorés dont le Malathion. Par 
exemple les populations de C. capitata en Espagne ont développé une résistance envers cet 
insecticide (Magaña et al. 2007). De plus, l’utilisation non contrôlée du Malathion provoque 
des problèmes de pollution de l’environnement et la présence de résidus toxiques, ce qui a été 
montré dans les vergers d’agrumes en Espagne (Chueca et al. 2007).  
Notre étude confirme que le Spinosad est une bonne alternative au Malathion. En plus 
de sa grande efficacité sur différentes espèces de Tephritidae, le Spinosad a une faible toxicité 
pour les mammifères et les poissons, et il a été rapporté pour être très faiblement nocif sur la 
faune auxiliaire utile (Vargas et al. 2002; Thomas et Mangan 2005; Ruiz et al. 2008; Mangan 
et Moreno 2009; Urbaneja et al. 2009; Rahmouni et Chermiti 2011). Ces résultats obtenus 
encouragent l’utilisation du Spinosad dans les applications d’appât comme c’est le cas dans 
des programmes de lutte contre C. capitata dans différents pays (Piñero et al. 2009; Gazit et 
al. 2013; Manrakhan et al. 2013).  
Bien que très efficaces lorsqu’ils sont correctement appliqués, les appâts sont connus 
pour créer des problèmes écologiques, toxicologiques et environnementaux (Troetschler 
1983). Dans le but de réduire ces effets néfastes liés à l’application terrestre et/ou aérienne des 
insecticides en mélange avec les attractifs alimentaires, Yokoyama (2014) a proposé 
d’appliquer ces traitements dans des dispositifs de bait station ou dans des pièges tout en 
changeant l’hydrolysat des protéines classique par un attractif alimentaire synthétique plus 
sélectif composé par l’acétate d’ammonium, putrescine et triméthylamine (Epsky et Heath 
1998; Heath et al. 2004). Une deuxième limite liée à l’utilisation du Spinosad dans les 
applications d’appât était la faible persistance des formulations, qui peut être augmentée dans 
les systèmes attract-and-kill (Revis et al. 2004).  
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Chapitre 3 : Efficacité de différents systèmes de la technique Attract-and-
kill contre Ceratitis capitata (Diptera : Tephritidae) en verger de pêcher 
(Prunus persica) et d’agrumes (Citrus spp) et leurs effets sur les insectes non 
cibles 
La mise au point de nouvelles techniques de lutte contre C. capitata, plus respectueuses de 
l’environnement et de la santé humaine, pressentie comme nécessaire, est devenue une 
alternative obligatoire pour le pays.  
Les techniques d’attract-and-kill comme le piégeage de masse et le bait station peuvent 
être des alternatives efficaces à la lutte chimique. Divers dispositifs de ces techniques ont été 
développés et semblent être efficaces pour réduire le taux de perte en maintenant la 
population de C. capitata sous le seuil économique. Plusieurs études ont montré l'efficacité de 
cette technique dans le contrôle de faibles densités de différentes espèces de Tephritidae 
(Navarro-Llopis et al. 2008; Martinez‐Ferrer et al. 2012). Afin de développer une stratégie de 
lutte contre C. capitata, il apparait important de tester certaines de ces techniques sur 
plusieurs cultures fruitières en Tunisie.  
Dans cette perspective, on a évalué l’efficacité de deux dispositifs de bait station 
(AAL&K® et Ceranock®) qui seront comparés avec les traitements insecticides classiques 
utilisés contre C. capitata dans les vergers de pêcher précoce et de saison et dans les vergers 
d’agrumes. L’effet de ces deux dispositifs sur les insectes non cibles a été vérifié dans le but 
de déterminer la possibilité d’associer cette technique dans un programme de lutte intégrée. 
1. Matériel et méthodes 
1.1. Traitements 
Systèmes de bait station : Deux dispositifs de bait station de la technique attract-and-kill ont 
été testés. Le premier dispositif est le Ceranock® (Russell IPM, United Kingdom) (Figure 18) 
qui est composé de trois parties principales. Un crochet en plastique afin de suspendre le 
dispositif à une branche au niveau de l’arbre, une boite en plastique contenant une éponge 
imbibée avec 5 g d’attractif alimentaire (un mélange d’hydrolysat de protéine et d’extrait de 
plantes) et un insecticide (alpha-cyperméthrine) utilisé à la dose de 0.01 g/dispositif de bait 
station. La densité d’utilisation recommandée par la société est de 400 dispositifs par hectare 
dans les vergers de pêcher et 350 dispositifs par hectare dans les vergers d’agrumes. Sous les 
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conditions environnementales de la Tunisie, la durée de vie moyenne de ce dispositif est de 
l’ordre de 4 mois.   
                 
Figure 18. Dispositifs Ceranock® de bait station appliqués contre C. capitata dans les vergers 
de pêcher (Clichés originaux 2015). 
Le AAL&K® (Atlas Agro, Switzerland) (Figure 19) est le deuxième système de bait station 
qui a été testé dans cette étude. Il est emballé sous forme de tube contenant 150 g d’un 
mélange pâteux d’un attractif alimentaire (hydrolysat de protéine) enrichi par un attractif 
sexuel (huile de gingembre comme une para phéromone de mâle de C. capitata) dans le but 
d’augmenter l’attractivité du dispositif. L’insecticide additionné à ce mélange est la 
permethrine (6%). Ce système de bait station est utilisé à la dose de 3000 gouttes par hectare 
en vergers d’agrumes et de pêchers à raison de 7-8 gouttes par arbre appliquées sur la face 
inférieure de la feuille comme il est recommandé par le fournisseur. Ce traitement doit être 
renouvelé toutes les quatre semaines.  
                                                
Figure 19. Dispositif AAL&K® de bait station appliqué contre C. capitata dans un verger de 
pêcher (Clichés originaux 2015). 
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Traitements insecticides : Dans les vergers expérimentaux de pêchers, les traitements 
insecticides ont été appliqués par voie terrestre avec un pulvérisateur à haute pression équipé 
par des buses avec une chambre de turbulence (Figure 20). Les dates d’application des 
traitements sont indiquées dans le tableau 3.  
Dans les vergers expérimentaux d’agrumes, les traitements insecticides ont été 
appliqués par voie aérienne. Le traitement consiste en un mélange d’un attractif alimentaire 
(protéine : Lysatex 300cc) et un insecticide organophosphoré le Malathion qui est appliqué à 
la dose de 200ml/hectare. En Tunisie, les traitements aériens sont appliqués uniquement dans 
les régions agrumicoles par la société SONAPROV sous le contrôle du Ministère de 
l’Agriculture, des ressources hydrauliques et de la pêche. La prise de décision pour 
l’application du traitement aérien est basée sur le nombre d’adultes capturés dans les pièges à 
phéromone sexuelle, le seuil est de 3 mouches par piège par jour, et il est renouvelé après les 
fortes précipitations. Les dates d’application des différents traitements sont indiquées dans le 
tableau 4.  
 
 
 
 53 
 
Tableau 3. Historique des traitements chimiques et de l’application de deux dispositifs de bait station Ceranock et AAL&K contre C. capitata 
dans les différentes zones expérimentales de pêcher. 
Zones 
expérimentales 
Coordonnées Verger Traitements Matières-Actives (AI) Dose  
Nombre 
d’applications  
Date 
d'applications 
Alelcha 35°42’29”N     Verger 1 Insecticide  Dimethoate 350g/ha 2 13/03/2013 
 
10°40’35”E, 
altitude: 58m      
24/03/2013 
 
  
    Deltamethrin 0.1 l/ha 1 24/04/2013 
  
Verger 2 Ceranock® bait station α-Cypermethrin 400 dispositifs/ha 1 30/03/2013 
  
Verger 3 AAL&K® bait station Permethrin 3000 gouttes/ha 2 30/03/2013 
              02/05/2013 
Ouardanine 35°31’46”N 
10°33’06”E, 
altitude: 96m 
Verger 1 Insecticide Dimethoate 350g/ha 2 24/04/2013 
      
25/05/2013 
 
  
    Deltamethrin 0.1 l/ha 1 15/05/2013 
  
Verger 2 Ceranock® bait station α-Cypermethrin 400 dispositifs/ha 1 30/03/2013 
  
Verger 3 AAL&K® bait station Permethrin 3000 gouttes/ha 2 30/03/2013 
              02/05/2013 
Morneg 36° 40’52”N  Verger 1 Insecticide Dimethoate 350g/ha 3 07/05/2014 
 
10° 17’26” E, 
altitude: 32m       
22/05/2014 
19/06/2014 
 
        
    
Deltamethrin 0.1 l/ha 3 19/03/2014 
       
03/04/2014 
  
          22/04/2014 
  
Verger 2 Ceranock® bait station α-Cypermethrin 400 dispositifs/ha 1 07/05/2014 
  
Verger 3 AAL&K® bait station Permethrin 3000 gouttes/ha 3 07/05/2014 
       
28/05/2014 
              18/06/2014 
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Tableau 4. Historique des traitements chimiques appliqués par voie aérienne et de 
l’application de deux dispositifs de bait station Ceranock et AAL&K dans les vergers 
d’agrumes situés dans la zone expérimentale de Grombalia. 
Vergers Traitements 
Matières 
Dose 
Nombre 
d’applications 
Dates 
d’applications 
Actives (AI) 
Verger 1 Chimique Malathion 200ml/ha 2 20/09/2013 
  
 
 
 
12/10/2013 
 
  
Spinosad 100 ml/ha 1 09/11/2013 
           
Verger 2 
Ceranock® 
bait station 
α-Cypermethrin 350 dispositifs/ha 1 12/10/2013 
            
Verger 3 
AAL&K®  
bait station 
Permethrin 3000 gouttes/ha 3 12/10/2013 
     
02/11/2013 
          23/11/2013 
  
1.2. Vergers expérimentaux 
Deux séries d’essais ont été effectuées, la première sur la culture fruitière de pêchers et la 
deuxième sur agrumes. Pour la première série, les essais expérimentaux ont été conduits dans 
9 vergers de pêchers appartenant à trois zones expérimentales différentes. Les zones 
d’Alelcha et Ouardanine sont situées au niveau de la région du Sahel et font partie du 
gouvernorat de Monastir (Centre-Est de la Tunisie) (Figure 20). Les essais dans ces deux 
zones ont été menés entre mars et juin 2013 sur pêchers précoces des variétés « Flordastar » et 
« San-Pedro » (Tableau 3). La troisième zone expérimentale est située dans la région de 
Morneg (Nord-Est de la Tunisie). Elle est occupée par des pêchers de saison de la variété 
« Royal Glory » dont les expérimentations ont été réalisées entre mai et juillet 2014. Dans 
chaque zone, l’efficacité des dispositifs de bait station, Ceranock® et AAL&K®, a été 
comparée à un traitement conventionnel en utilisant des insecticides organophosphorés 
comme le dimethoate (100 ml/hl) et des insecticides pérytrinoide comme le deltamethrin (83 
ml/hl). Au niveau de chaque zone expérimentale, trois vergers ont été choisis couvrant 
chacune 1 ha de superficie, où chaque verger correspond à l’un des trois traitements testés ; 
Ceranock®, AAL&K® et un traitement conventionnel.  
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La deuxième série d’essais a été conduite dans 3 vergers d’agrumes situés dans la 
région de Grombalia appartenant au gouvernorat de Nabeul (Figure 20) qui est une région 
grosse productrice d'agrumes de différentes variétés en Tunisie. Au niveau de cette zone, les 
travaux d’expérimentation ont été menés sur les fruits d’agrumes de la variété « Washington 
navel » qui est la variété la plus sensible à C. capitata en l’absence d'autres plantes hôtes. 
L’essai consiste à comparer l’efficacité de deux dispositifs de bait station le Ceranock® et le 
AAL&K® avec un traitement chimique classique effectué par voie aérienne en utilisant le 
Malathion comme insecticide dans les applications d’appât. Chaque verger mesurait 1 ha et 
correspond à l’un des trois traitements testés. Les essais ont été étendus sur une période de 3 
mois, soit de septembre à fin décembre 2013.  
 
Figure 20. Localisation géographique des différentes zones expérimentales pour les cultures 
fruitières d’agrumes (G : Grombalia) et de pêcher (M : Mornag, O : Ouardanine et A : 
Alelcha) (Google earth 2016). 
1.3. Suivi des populations adultes de C. capitata 
Le suivi des populations de C. capitata a été réalisé dans les différents vergers avec des 
pièges de type Mc-Phail (Figure 21) appâtés avec la para-phéromone « trimedlure » et le 
dichlorvos (DDVP) comme insecticide. Cinq pièges ont été installés dans chaque verger 
d’étude et avec comptage des mâles capturés chaque semaine. 
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1.4. Évaluation de fruits piqués 
Dans chaque verger de pêchers, le nombre de fruits piqués a été évalué sur 10 arbres pour 
lesquels le nombre de fruits piqués et non piqués a été noté chaque semaine. Dans chaque 
parcelle d’agrumes, 10 arbres ont été également choisis et marqués (Figure 21) et 20 fruits de 
chaque orientation (Est, Ouest, Nord et Sud) ont été examinés et marqués. Le nombre des 
piqûres par fruit marqué a été noté hebdomadairement. Le taux de fruits piqués a été calculé 
comme étant le nombre de fruits avec au moins une piqûre par rapport à l’ensemble des fruits 
examinés par arbre. 
 
Figure 21. Dispositif expérimental pour l'évaluation des dégâts sur fruits : les cercles 
représentent la position des arbres marqués et la lettre M représente la position des pièges 
installés pour le suivi de la population imaginale de C. capitata dans le verger expérimental 
de pêcher. 
 
1.5. Effets de Ceranock® et AAL&K® sur les insectes non cible 
La sélectivité de ces deux dispositifs de bait station (Ceranock® et AAL&K®) a été 
déterminée dans les 6 vergers de pêchers situés dans les zones expérimentales de Alelcha et 
Ouardanine. Un échantillonnage de la faune auxiliaire utile dans les arbres a été effectué par 
la méthode de battage. Les Chrysopes, les Coccinelles, les Punaises et les Hyménoptères 
représentent les taxa les plus abondants dans les différentes dates d’échantillonnage 
auxquelles on a travaillé. Cette méthode a été effectuée 7 jours avant l’application des 
traitements dans le but de vérifier l’homogénéité des vergers et 5, 12, 19 jours après les 
5 
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traitements aux Ceranock®, AAL&K®, deltamethrine et diméthoate. L'échantillonnage a été 
effectué sur 15 arbres (Figure 22) par traitement selon la méthode de Fauvel et al. (1981). À 
chaque date d’échantillonnage, 5 branches par arbre ont été battues et les insectes ont été 
collectés sur un parapluie japonais, soit 75 branches échantillonnées à chaque date pour 
chaque parcelle. Les échantillons ont été conservés dans l’alcool 90° et les insectes ont été 
identifiés, comptés et classés par la suite au laboratoire. Les taxa des insectes non-cibles 
sélectionnées pour cette étude étaient : Chrysopidae (Neuroptera), Coccinellidae (Coleoptera), 
Miridae (Hemiptera) et Hymenoptera. Ces taxa ont été choisis, premièrement parce qu’elles 
renferment les plus importants agents de lutte biologique (parasitoïdes et prédateurs) et 
deuxièmement parce qu’elles représentent les espèces les plus communes et les plus 
importantes dans les vergers de pêchers en Tunisie. 
 
Figure 22. Dispositif expérimental pour l'échantillonnage des insectes non cible. Les cercles 
représentent la position des arbres de pêchers échantillonnés. 
2. Analyses statistique 
Pour chaque zone expérimentale (Alelcha, Ouardanine, Mornag et Grombaliale) le nombre de 
mâles de C. capitata capturés dans les pièges Mc-Phail a été analysé par un modèle linéaire 
généralisé (GLM) avec la loi de Poisson (Log link) en fonction de l’effet du traitement 
(Ceranock®, AAL&K® et traitements insecticides terrestres ou aériennes), de la date et de 
l’interaction entre le traitement et la date. Ensuite, nous avons comparé la courbe d’évolution 
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des captures des mâles en fonction du temps en calculant l’aire sous la courbe (équivalent à 
l’AUDCP, area under the disease progression curve) pour chaque traitement qui est par la 
suite analysé avec l’analyse de la variance (ANOVA). 
Sur la culture fruitière de pêchers dans les zones expérimentales de Alelcha, 
Ouardanine, et Mornag, la quantité des fruits piqués a été analysée par un modèle linéaire 
généralisé (GLM) avec loi binomial (logit link) en fonction du traitement, de la date et de 
l’interaction entre ces deux facteurs. Sur la culture fruitière d’agrumes dans la zone 
expérimentale de Grombalia, la quantité de fruits piqués a été analysée par un modèle linéaire 
mixte généralisé à effet fixe (GLMer) avec la loi binomiale (logit) en fonction du traitement 
(effets aléatoire) pour chaque date (effet fixe). L’abondance des insectes non-cibles, 
Chrysopidae (Neuroptera), Coccinellidae (Coleoptera) et Miridae (Hemiptera) a été analysée 
par un GLM avec la loi de poisson (Log link) en fonction du traitement, de la date et de leur 
interaction.  
3. Résultats  
3.1. Abondance des males de C. capitata 
Sur pêchers, l’AUDCP calculée pour les populations de C. capitata était significativement 
différente entre les traitements dans la zone expérimentale de Alelcha (F2, 15 = 129.81,             
P <0.001), de Ouardanine (F2, 15 = 43.18, P <0.001) et de Morneg (F2, 12 = 357.6, P <0.001). 
Dans la zone expérimentale de Alelcha, l’abondance des mâles de C. capitata est affectée 
significativement par le traitement (Dev2, 243 = 818.6, P <0.001), la date (Dev14, 229 = 6868.3, 
P< 0.001) ainsi que l’interaction entre ces deux facteurs (Dev24, 205 = 50.2, P =0.0013). Le 
nombre de C. capitata était significativement plus important dans les vergers traités 
chimiquement avec les insecticides organophosphorés et pyréthroïdes que dans les vergers 
traités par les bait stations Ceranock® et AAL&K® (Figure 23). 
Dans la zone expérimentale de Ouardanine, l’abondance des mâles de C. capitata était 
significativement différentes entre les traitements (Dev2, 243=8477.1, P<0.001), les dates 
(Dev14, 229 =7763.2, P<0.001) et leur interaction (Dev24, 205 =55.8, P<0.001). L’effectif des 
mâles de C. capitata capturés dans le verger traité conventionnellement était significativement 
plus important que dans les deux autres vergers traités par les dispositifs de bait station 
Ceranock® et AAL&K®. Le nombre des mâles capturés n‘était pas significativement 
différent entre les vergers traités par Ceranock® et AAL&K®. Dans les différents vergers, le 
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nombre de mâles capturés est resté faible sans dépasser 1.9 individus par piège par jour 
jusqu’au 27 avril 2013. Ceci est probablement lié à l’effet des trois traitements insecticides 
effectués avant cette date. Au-delà de cette date, le nombre de mâles de C. capitata a 
augmenté progressivement pour atteindre un pic de 15 individus par piège par jour vers le 08 
juin 2013 (Figure 23) pour diminuer par la suite progressivement jusqu’à la fin de la récolte.  
Dans la zone expérimentale de Morneg, l’abondance des mâles de C. capitata a été 
affectée significativement par le traitement (Dev2, 133 =2571.1, P<0.001), la date (Dev8, 299 = 
7077.00, P<0.001) alors que l’interaction entre ces deux facteurs était non significative 
(Dev16, 109 =55.80, P=0.40) (Figure 23). L’abondance des mâles de C. capitata n’était pas 
significativement différente entre les traitements avant le 04 juin 2014. Après cette date, la 
population de C. capitata a augmenté d’une manière significative dans les vergers traités par 
les deux dispositifs de bait station Ceranock® et AAL &K® en comparaison avec le verger 
traité conventionnellement par les insecticides organophosphorés et pyréthroïdes.  
La population de C. capitata était significativement différente entre les trois zones 
expérimentales. La population la plus faible a été enregistrée dans les zones expérimentales de 
Alelcha et Ouardanine cultivées en pêchers précoces que dans la zone expérimentale de 
Morneg cultivées par des pêchers de saison.  
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Figure 23. Nombre des mâles de C. capitata (moyenne ±SE) capturés dans les pièges           
Mc-Phail® par jour dans les vergers de pêchers traités par les deux dispositifs de bait station 
AAL&K® et Ceranock® et dans les vergers de pêchers traités conventionnellement par des 
insecticides dans les trois zones expérimentales. (a) Alelcha, (b) Ouardanine, (c) Morneg. La 
couleur des flèches correspond au trois traitements. 
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Dans les vergers d’agrumes, l’abondance des mâles de C. capitata était 
significativement différente entre les traitements (F2, 8=357.6, P<0.001) (Figure 24). En effet, 
l’effectif des mâles capturés dans les pièges à trimedlure était significativement similaire entre 
les traitements avant le 12 octobre 2013 alors qu’une différence significative entre les 
traitements a été détectée à partir de la date d’application des traitements avec le bait station 
Ceranock® et AAL&K® dans les vergers (Dev2, 176= 358.40, P<0.001). L’effet de date sur 
l’abondance de C. capitata ainsi que l’interaction entre la date et les traitements étaient 
significatifs (Dev11, 165=1426.47, P<0.001, Dev22, 143=387.21, P<0.001, respectivement). 
La population imaginale la plus faible de C. capitata a été enregistrée dans les vergers 
d’agrumes recevant le traitement AAL&K®, suivi par ceux traités par Ceranock®. En effet, 
l’abondance des adultes de C. capitata a décrit un pic important le 12 octobre 2013 avec 7.14, 
7.31 et 9.72 adultes par piège par jour, respectivement, dans les vergers traités par 
Ceranock®, AAL&K® et insecticides en application d’appât par voie aérienne. Une semaine 
plus tard, l’effectif des mâles capturés dans les pièges à trimedlure a diminué régulièrement 
sous l’effet des traitements effectués le 12 octobre 2013. Le niveau des populations adulte de 
C. capitata est resté au-dessous du seuil économique dans les vergers d’agrumes traités par le 
bait station AAL&K® alors qu’il était d’environ 4 mâles/pièges/jour dans les vergers traités 
par le Ceranock®. Dans les vergers traités par le Malathion, la population de C. capitata était 
très importante et a décrit un deuxième pic le 07 décembre 2016 pour diminuer 
progressivement tout en restant au-dessus du seuil économique à la fin des observations.  
Durant la période de suivi, les dispositifs Ceranock® et AAL&K® de bait station ont 
provoqué la diminution du niveau de la population de C. capitata respectivement trois et six 
fois comparativement aux traitements chimiques dans les vergers d’agrumes. 
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Figure 24. Nombre de mâles de C. capitata (moyenne ±SE) capturés par piège Mc-Phail® 
par jour dans les vergers d’agrumes traités par les deux dispositifs de bait stations AAL&K® 
et Ceranock® et dans les vergers d’agrumes traités par des insecticides dans la zone 
expérimentale de Grombalia. La couleur des flèches correspond au trois traitements. 
3.2. Suivi de l’évolution des dégâts sur fruits 
Dans les vergers de pêchers, le nombre de fruits piqués étaient significativement différents 
entre les traitements et les dates d’observations dans la zone expérimentale de Alelcha (Dev2, 
537 = 439.44, P<0.001; Dev14, 529 = 2601.49, P<0.001, respectivement), Ouardanine (Dev2, 537 = 
779.00, P<0.001; Dev14, 529 = 2601.49, P<0.001, respectivement) et Morneg (Dev2, 207 = 
1275.50, P<0.001; Dev8, 201 = 3777.40, P<0.001, respectivement). L’interaction entre les 
traitements et les dates d’observations était significative dans la zone expérimentale de 
Morneg (Dev16, 189 = 15.60, P<0.001) alors qu’elle n’était pas significative dans les deux 
autres zones expérimentales (Figure 25). 
Dans les vergers de pêchers à Alelcha et Ouardanine, le nombre de fruits piqués était 
quasi-nul à la première date observation jusqu’au 17avril 2013. À cette date, la première 
piqure a été détectée dans les vergers traités conventionnellement mais une semaine plus tard 
dans les vergers munis par les dispositifs Ceranock® et AAL&K® de bait station. Ce taux de 
fruits piqués a augmenté progressivement pour atteindre son maximum vers le 08 juin 2013 
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dans les différents vergers. A la récolte, le taux de fruits piqués était deux fois plus faible dans 
les vergers traités par les dispositifs Ceranock® et AAL&K® de bait station que dans les 
vergers traités conventionnellement avec les insecticides organophosphorés et pyréthroïdes. 
Dans la zone expérimentale de Morneg (Figure 25), les résultats recueillis dévoilent un 
taux de piqûre nul avant le 11 juin 2013 dans tous les vergers. Au-delà, le taux de piqûres a 
augmenté brusquement dans les vergers traités par Ceranock® et AAL&K® alors que les 
premières piqures dans le verger traité chimiquement ont été enregistrées vers la fin de la 
récolte. Le taux de fruits piqués était nettement plus important dans les vergers traités par 
Ceranock® et AAL&K® respectivement avec une moyenne de l’ordre de 45.28% et 36.15% 
que dans les vergers traités conventionnellement par des insecticides où le taux de fruits 
piqués ne dépasse pas 1%. 
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Figure 25. Taux des fruits piqués (moyenne± SE) par les femelles de C. capitata dans les 
vergers de pêchers traités par les deux dispositifs de bait station AAL&K® et Ceranock® et 
dans les vergers de pêchers traités conventionnellement par des insecticides dans les trois 
zones expérimentales. (a) Alelcha, (b) Ouardanine, (c) Morneg. 
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Dans les vergers d’agrumes (Figure 26), le taux de fruits piqués a augmenté 
progressivement en fonction de la date dans les vergers traités par Ceranock (P<0.001), 
AAL&K (P<0.001) et les insecticides (P<0.001). Le taux de fruits piqués n’était pas 
significativement différent entre les traitements pour les trois dates d’observations qui ont été 
effectués le 02 novembre (P= 0.118), le 16 novembre (P= 0.096) et le 07 décembre 2013 (P= 
0.089) alors qu’une différence significative a été détectée seulement pendant la dernière date 
d’observation, le 28 décembre 2013 (P= 0.0015) qui correspond au début de la récolte. Les 
résultats obtenus dans les vergers d’agrumes suite au suivi du nombre de fruits attaqués par la 
femelle de C. capitata ont révélé un taux d’infestation nul avant le 21 mai 2014. À partir de la 
troisième semaine du mois de mai, le taux de fruits piqués a augmenté progressivement pour 
atteindre son maximum vers le début de la récolte (28 décembre 2013). À cette date, le taux 
de fruits piqués le plus faible a été enregistré dans les vergers d’agrumes traités par le bait 
station AAL&K® suivi par ceux des vergers traités par Ceranock® avec respectivement des 
taux de l’ordre de 2.3 et 4.1 % alors que le taux de fruits piqués dans le verger traité par les 
insecticides était de l’ordre de 6.62 %.   
 
Figure 26. Taux de fruits piqués (moyenne± SE) par les femelles de C. capitata dans les 
vergers d’agrumes traités par les deux dispositifs de bait station AAL&K® et Ceranock® et 
dans les vergers d’agrumes traités conventionnellement par des insecticides dans la zone 
expérimentale de Grombalia. 
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3.3. Effet du bait station sur l’abondance des insectes non cibles 
L’abondance des différentes familles d’insectes non cibles n’était pas significativement 
différente entre les vergers avant le 04 mars 2013, qui correspond à l’échantillonnage 
précédant l’application des différents traitements ; Ceranock®, AAL&K® et insecticides 
conventionnels. En revanche, l’abondance des différentes familles d’insectes non cibles 
étudiées était significativement différentes entre les parcelles après l’application de différents 
traitements (P < 0.001). 
L’abondance des chrysopes (Figures 27 et 28) n’était pas significativement différente 
entre les trois traitements avant l’application de différents traitements. Une semaine plus tard 
(le 20 avril 2013), le nombre de chrysopes était significativement différent entre les trois 
modalités de traitements (Ceranock®, AAL&K® et traitement chimique) à Alelcha (P<0.001) 
et Ouardanine (P<0.001) et entre les dates d’échantillonnage. L’abondance des chrysopes était 
plus importante dans les vergers traités avec le bait station Ceranock® ou AAL&K® que dans 
les vergers traités avec les insecticides conventionnels dans les zones expérimentales de 
Alelcha et Ouardanine. 
L’abondance des coccinelles était significativement différente entre les trois modalités 
de traitements dans les zones expérimentales de Alelcha (P=0.0021) et de Ouardanine 
(P<0.001) et entre les dates d’échantillonnage. L’interaction était significative entre ces deux 
paramètres. Avant la mise en place des différents traitements, l’abondance des coccinelles 
n’était pas significativement différente entre les trois vergers. Au-delà du 20 avril 2013, en 
appliquant les traitements, le nombre de coccinelles était significativement plus important 
dans les vergers traités avec le Ceranock® et le AAL&K® que dans les vergers traités avec 
les insecticides organophosphorés et pyréthroïdes dans les régions de Alelecha et de 
Ouardanine (Figures 27 et 28).  
L’abondance des mérides n’était pas significativement différente entre les vergers 
traités par les dispositifs de bait station (Ceranock® et AAL&K®) et par les insecticides. Une 
semaine après l’application des traitements, l’abondance des mérides était significativement 
(P = 0.012) plus élevée dans les vergers traités par les dispositifs Ceranock® et AAL&K® de 
bait station que dans les vergers traités par les insecticides (Figures 27 et 28). L’évolution en 
fonction du temps de la population des mérides dans les trois traitements montre que le 
nombre de mérides a diminué sous l’effet de l’application des traitements chimiques par des 
 67 
 
organophosphorés et pyréthroïdes. Le nombre de mérides n’était pas significativement 
différent entre les vergers pourvus des dispositifs Ceranock® et AAL&K® et entre les dates 
dans les zones expérimentales de Alelcha et Ouardinine.  
Le niveau de la population des hyménoptères n’était pas significativement différent 
entre les trois traitements durant la première date d’observation. À partir du 27 avril 2013, soit 
une semaine après l’application des traitements (Ceranock®, AAL&K® et les applications 
insecticides), la population des hyménoptères était significativement différente entre les trois 
traitements dans les zones expérimentales de Alelcha (P=0.0141) et de Ouardanine 
(P=0.0176). En effet, l’abondance des hyménoptères était significativement différente entre 
les dates dans les deux zones expérimentales. En outre, cette population était plus abondante 
dans les vergers traités par Ceranock® que ceux traités par AAL&K® d’une part, et elle est 
trois fois plus importante dans les vergers protégés par le système AAL&K® que dans ceux 
traités conventionnellement, d’autre part (Figures 27 et 28). 
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Figure 27. Abondance des chrysopes, coccinelles, hyménoptères et mérides (moyenne ±SE) 
dans les vergers traités par les deux dispositifs de bait station AAL&K® et Ceranock® et 
dans les vergers traités conventionnellement par des insecticides dans la zone expérimentale 
de Alelcha. 
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Figure 28. Abondance des chrysopes, coccinelles, hyménoptères, et mérides (moyenne ±SE) 
dans les vergers traités par les deux dispositifs de bait station AAL&K® et Ceranock® et 
dans les vergers traités conventionnellement par des insecticides dans la zone expérimentale 
de Ouardanine. 
 
4. Discussion 
Le système de bait station de la technique attract-and-kill a été testé durant cette étude contre 
C. capitata dans différentes cultures et différentes régions de la Tunisie. Les résultats ont 
montré que les deux dispositifs Ceranock® et AAL&K® de bait station assurent une bonne 
protection des fruits de pêchers et d’agrumes seulement dans le cas où le niveau de la 
population est faible. Les deux dispositifs de bait station ont permis une réduction du niveau 
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de la population de C. capitata dans les vergers et souvent une réduction du nombre de fruits 
piqués. 
Dans les vergers de pêchers des zones expérimentales de Ouardanine et de Alelecha, le 
niveau de la population de C. capitata était faible (0.075 individus par piège par jour) au 
début des observations sous l’effet des traitements (Ceranock®, AAL&K® et insecticides) 
effectués pendant cette période. La population adulte de C. capitata a augmenté 
progressivement (10.93 individus par piège par jour) avec l’augmentation de la température et 
la réceptivité des fruits, et il a diminué vers la fin de la récolte jusqu’à 0.91 individus par 
piège par jour. Cette réduction est la conséquence de l’absence des fruits sur les arbres de 
pêchers (fin de la récolte) ainsi que d’autres fruits hôtes dans les vergers d’études. La 
température et le stade phénologique des fruits sont par exemple des déterminants importants 
du niveau de la population des mouches des fruits (Martínez-Ferrer et al. 2006; Martínez-
Ferrer et al. 2010). 
Dans les vergers de pêchers dans la zone expérimentale de Morneg, le niveau de la 
population de C. capitata était faible jusqu’à la première semaine de juin. Le nombre 
d’adultes de C. capitata a resté faible dans les vergers traités par des insecticides 
organophosphorés montrant ainsi l’efficacité des traitements chimiques effectués contre ce 
ravageur. Le niveau des captures a augmenté progressivement dans les vergers traités par la 
technique attract-and-kill en dépassant le seuil économique bien que des traitements par les 
dispositifs Ceranock® et AAL&K® ont été appliqués durant cette période montrant ainsi 
inefficacité de cette technique dans la gestion des populations élevées de ce ravageur. Le 
niveau des populations de C. capitata a augmenté avec l’augmentation de la température 
(29°C) et la présence d’autres fruits hôtes comme la figue et la figue de barbarie dans les 
zones d’étude à proximité de nos vergers expérimentaux. La population de C. capitata est 
fortement influencée par la température et par la présence des autres fruits hôtes (Israely et al. 
1997; Alemany et al. 2004; Campos et al. 2007). Ainsi, le nombre faible de C. capitata 
observé sous les conditions de la Tunisie durant les mois de mars, avril et mai peut expliquer 
l’efficacité de la technique attract-and-kill dans les vergers de pêchers précoces. Des résultats 
similaires ont été montrés par Bouagga et al. (2014), qui ont rapporté que l’utilisation des 
dispositifs Ceranock® de bait station réduit de sept fois le taux de fruits endommagés 
comparé à un témoin non traité.  
Dans les trois vergers d’agrumes, le niveau de la population de C. capitata était faible 
pour augmenter progressivement avec l’augmentation du taux des fruits mûrs de la variété 
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« Washington navel » pour atteindre un pic de l’ordre de 6 mâles par piège par jour en 
moyenne. Cet accroissement a nécessité le déclenchement d’un traitement le jour même dans 
les trois vergers d’étude dans le but de protéger la récolte. En conséquence, le niveau de la 
population a baissé dans les vergers traités par Ceranock®, AAL&K® et chimiquement. Dans 
le verger traité par AAL&K®, le niveau de la population de C. capitata a diminué à chaque 
fois que le traitement est appliqué pour augmenter à nouveau trois semaines plus tard, 
montrant ainsi que l’efficacité de ce bait station ne dure pas plus de trois semaines sous les 
conditions de la Tunisie et non pas quatre semaines comme il est recommandé par la société. 
Dans les vergers recevant le traitement chimique, le niveau de la population a augmenté deux 
semaines après l’application du traitement, ce qui a nécessité une deuxième pulvérisation 
insecticide qui n’était pas efficace dans la réduction de la population imaginale de C. capitata. 
Ces résultats obtenus montrent l’efficacité des dispositifs Ceranock® et AAL&K® de 
bait station dans la gestion de la population de C. capitata dans les vergers à faible densité du 
ravageur sous les conditions de la Tunisie. Khalaf et al. (2013) ont montré que l’utilisation de 
Ceranock® diminue significativement le niveau de la population de C. capitata et le taux 
d’infestation des fruits dans les vergers d’abricotiers précoces. D’autres systèmes de la 
technique attract-and-kill ont été montrés pour être efficace contre C. capitata et d’autres 
espèces de mouches des fruits dans différents pays comme le système Magnet-Med® et le 
prototype L&K en Espagne (Navarro-Llopis et al. 2013; Navarro-Llopis et al. 2015) et le GF-
120 aux USA (Prokopy et al. 2000). Il serait utile donc, de tester ces systèmes dans les 
vergers d’agrumes, pêchers et abricotiers en Tunisie. Dans les vergers de pêchers précoces, 
cette étude a montré que le taux de fruits endommagés était deux fois plus faible dans les 
vergers traités par le bait station (Ceranock® et AAL&K®) que dans les vergers traités 
conventionnellement par des insecticides organophosphorés. Des études précédentes ont 
rapporté également que la technique attract-and-kill est plus efficace que l’utilisation des 
insecticides conventionnels dans la lutte contre B. zonata dans les vergers de manguiers 
(Temerak et al. 2012) et contre C. capitata  dans les vergers d’agrumes (Navarro‐Llopis et al. 
2010).  
La faible efficacité de la technique attract-and-kill sous une forte densité du ravageur a 
été préalablement rapportée (Downham et al. 1995; Lösel et al. 2000; Ebbinghaus et al. 
2001). Ainsi, dans notre étude, la faible performance des dispositifs Ceranock® et AAL&K® 
en terme de réduction de la population imaginale de C. capitata et de réduction du taux de 
fruits piqués dans les vergers de pêchers de saison suggère l’augmentation de la densité de ces 
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dispositifs vers les 4000 gouttes et 500 dispositifs / ha respectivement, ce qui peut être la 
solution quand la population de C. capitata est très élevée. La performance des dispositifs 
Ceranock® et AAL&K® peut être améliorée par l’installation de ces dispositifs plus tôt dans 
la saison pour éviter l’accroissement de la population de C. capitata plus tard dans la saison. 
Un traitement avec un insecticide conventionnel comme le Spinosad au début de la saison 
dans les parcelles de pêcher de saison peut être efficace puisque dans le cas de notre étude où 
le bait station a montré son échec, le traitement insecticide était appliqué le 19 mars 2014 
alors que les bait stations étaient installés deux mois plus tard. Si on applique le bait station au 
début de la saison, la durée de vie de chaque dispositif devrait être respectée.  
En plus de contrôler efficacement la population et les dégâts causés par C. capitata, les 
dispositifs bait station de la technique attract-and-kill étaient moins nocifs pour les insectes 
non cibles que les insecticides conventionnels. Les chrysopes, les coccinelles, les mérides et 
les hyménoptères étaient significativement plus abondants dans les vergers traités par les 
dispositifs Ceranock® et AAL&K® de bait station que dans les vergers traités par les 
insecticides organophosphorés. Ces résultats peuvent être expliqués par l’absence de 
traitements insecticides par des organophosphorés dans les vergers traités par le bait station. 
Les insecticides organophosphorés sont connus par leurs effets négatifs sur les insectes non 
cibles y compris la faune auxiliaire utile (Chang et al. 2013). Dans une lutte conventionnelle, 
basée principalement sur la pulvérisation d’insecticides à large spectre, les insectes non cibles 
sont exposés à l’effet nocif de la matière active directement par contact ou bien indirectement 
par ingestion de la proie contaminée (Bostanian et al. 2009). Dans la technique attract-and-
kill, l’utilisation de l’insecticide est limitée uniquement aux dispositifs traités. En 
conséquence, les dispositifs bait station de la technique attract-and-kill possèdent des effets 
létaux et sublétaux minimaux sur les insectes non cibles. Additionner une phéromone à la 
formulation de l’attractif dans les dispositifs bait station permet d’augmenter la sélectivité 
(Katsoyannos et al. 1999) et maximiser le nombre de mouches attirées ainsi que la durée de 
vie des diffuseurs (dispositifs) (Navarro-Llopis et al. 2008).  
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Chapitre 4 : Gestion des populations de Ceratitis capitata (Diptera : 
Tephritidae) par le piégeage de masse dans les oasis tunisiennes sur 
différentes cultures fruitières 
Ce travail a été effectué dans les oasis de Gafsa localisées dans le Sud-Ouest de la Tunisie. 
Cette région se caractérise par une importante biodiversité végétale et animale. Durant ces 
dernières années, C. capitata a causé des dégâts importants dans cette région et les 
agriculteurs ont augmenté les doses d’insecticides homologués et le nombre de traitements. 
Un essai d’implantation de pièges à attractif alimentaire connu sous le nom de Ceratrap a été 
effectué. 
1. Matériel et méthodes 
1.1. Vergers expérimentaux 
Les vergers expérimentaux sont situés dans les oasis de la région continentale de la Tunisie 
appartenant au gouvernorat de Gafsa (Sud-Ouest de la Tunisie) (Figure 29). La région est 
caractérisée par un climat chaud et sec. Les essais ont été menés sur trois cultures fruitières ; 
agrumes, abricotiers et figuiers, représentant les principaux fruits hôtes sur lesquels               
C. capitata a causé des dégâts importants durant ces dernières années. Ces fruits se 
caractérisent par une maturité chevauchante (Tableau 5) assurant ainsi la maintenance des 
populations de C. capitata durant toute l’année dans cette région.  
Pour chaque culture fruitière (agrumes, abricotiers et figuier), trois vergers d’un hectare 
de superficie chacun ont été choisis. Les trois vergers d’agrumes étaient constitués d’un 
mélange variétal entre les variétés W. navel et Maltaise sur lesquelles les essais ont été 
effectués. Le propriétaire de ces vergers a indiqué que le taux de perte de l’année précédente 
était de l’ordre de 30% sur les fruits de la variété W. navel et de l’ordre de 10% sur les fruits 
de la variété Maltaise et qu’il avait effectué 3 traitements insecticides.  
 La variété « Bargoug » était utilisée dans les trois vergers d’abricotiers ; il s’agit d’une 
variété à maturité précoce dont les fruits sont destinés essentiellement pour le séchage. Le 
taux de perte enregistré l’année précédente était d’environ de 20% bien que les vergers ont été 
traités deux fois par des insecticides conventionnels.  
Les trois vergers de figuiers étaient constitués d’un mélange variétal entre les variétés 
« Bifere » et « Saoudi ». Les agriculteurs avaient signalé que les pertes enregistrées l’année 
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précédente était d’environ de 50%. Aucun traitement insecticide sur figuiers n’est 
généralement appliqué.  
 
Figure 29. Localisation géographique des différents biotopes expérimentaux dans la région 
du Gafsa. Bleu : Vergers d’agrumes, jaune : vergers d’abricotiers, et rouge : vergers des 
figuiers (Google earth 2016). 
 
Tableau 5. Principaux fruits hôtes de C. capitata en Tunisie et époques de fructification 
(Driouchi 1990). 
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1.2. Traitements : piégeage de masse 
Au cours de cet essai, un piège à attractif alimentaire liquide Ceratrap® (Bioiberica, Espagne) 
a été évalué contre C. capitata dans les vergers d’agrumes, d’abricotiers et de figuiers. Ce 
piège a testé en Tunisie dans différents vergers d’agrumes sous différents modes de conduite 
(biologique, conventionnel et IPM) et il a été montré efficace dans la lutte contre C. capitata 
comme il est faiblement toxique pour la faune auxiliaire utile (Hafsi et al. 2015b). Ce piège 
est une bouteille en plastique transparent avec une bande de couleur jaune tenue par 5 
perforations pour faciliter l’entrée des mouches. Chaque bouteille contient 250 à 350 ml d’une 
solution liquide composée principalement d’hydrolysat de protéines à la concentration de 
5.5%. Ces pièges ont été recommandés à la densité de 80 pièges par hectare avec une durée de 
vie de 3 mois (Bioiberica, Espagne).  
4.1. Suivi des populations adultes de C. capitata 
Le suivi de l’évolution de la population de C. capitata est déterminé à l’aide de pièges Mc-
Phail® appâtés avec une solution composée de 66% de la para-phéromone « Trimedlure » et 
33% de DDVP. Ces pièges ont été installés à raison de 5 pièges par verger expérimental entre 
14 octobre et 26 décembre 2014 dans les parcelles d’agrumes, entre 19 mars et 16 juin 2015 
dans les parcelles d’abricotiers et entre le 12 juin et le 22 août 2015 dans les parcelles de 
figuiers.  
1.3. Évaluation du taux de fruits piqués 
Sur agrumes, l’évaluation du taux de fruits piqués a été appréciée sur dix arbres de la variété 
W. navel et dix arbres de la variété Maltaise. Pour ce faire, 20 fruits par orientation et par 
arbre ont été marqués et examinés. Dans les vergers d’abricotiers et de figuiers, l’évaluation 
du taux de fruits piqués a été effectuée au moment de la récolte pour deux dates différentes 
sur un ensemble de 2400 fruits pour l’abricotier et 800 fruits pour le figuier pour chaque date 
d’observation. Le nombre de piqûres par fruit marqué a été noté hebdomadairement. Le taux 
de fruits piqués a été calculé comme étant le nombre des fruits avec au moins une piqûre par 
rapport à l’ensemble des fruits examinés par arbre. 
1.4. Contrôle de la qualité des pièges à attractif alimentaire liquide Ceratrap® 
L’efficacité des pièges Ceratrap® peut être estimée à partir de la moyenne des captures de 
l’insecte cible et à partir de la sélectivité de la substance attractive vers les insectes non cibles. 
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Le contenu des pièges appâtés par l’attractif alimentaire liquide Ceratrap® a été examiné 
chaque mois. Les insectes capturés dans les pièges ont été classés par famille et le nombre de 
femelles et de mâles de C. capitata ainsi que le nombre d’insectes appartenant aux autres 
familles ont été notés pour chaque piège.  
2. Analyses statistiques 
La population de C. capitata piégée avec les pièges Mc-Phail a été analysée par un modèle 
linéaire généralisé (GLM) avec la loi de Poisson (Log link) en fonction de la culture 
(agrumes, abricotiers et figuiers) et la date. Ensuite, nous avons comparé la courbe 
d’évolution de la capture des mâles en fonction du temps en calculant l’air sous la courbe 
(équivalent à l’AUDCP, area under the disease progression curve) pour chaque culture qui 
est par la suite analysée avec l’analyse de la variance (ANOVA). 
Pour la culture d’agrumes, la quantité de fruits piqués a été analysée par un modèle 
linéaire généralisé (GLM) avec la loi binomiale (logit link) en fonction de la culture, de la 
variété, de la date et de l’interaction de ces facteurs. L’abondance des femelles et des mâles de                        
C. capitata a été analysée par un GLM avec la loi de poisson (Log link) en fonction de la 
culture, de la date et de leur interaction.  
3. Résultats 
3.1. Abondance de C. capitata 
L’abondance de la population de C. capitata dans les oasis de Gafsa était significativement 
différente entre les trois cultures fruitières (agrumes, abricotiers et figuiers) (Dev2, 272=15683, 
P<0.001) et entre les dates (Dev36, 236=4349, P<0.001). Le niveau de la population de C. 
capitata était significativement plus important dans les vergers d’agrumes que dans les 
vergers de figuiers et d’abricotiers.  
Dans les vergers d’agrumes (Figure 30), la population de C. capitata était faible dès le 
début de l’essai jusqu’au 15 octobre 2014, ce qui est attesté par un volume de capture ne 
dépassant pas 8 individus par piège par jour. Au-delà de ces dates, le niveau de capture des 
mâles de C. capitata a entamé une phase de fluctuation de relevé tout en restant élevé avec un 
maximum de 73.6 mâles par piège par jour enregistré vers le 20 novembre 2014. À partir de 
la première semaine du mois de décembre 2014, le nombre de mâles de C. capitata a diminué 
progressivement. 
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Dans les vergers d’abricotiers (Figure 31), le niveau de la population de C. capitata était 
quasi-nul entre le 07 janvier 2015 et le 31 mai 2016 et il a affiché une augmentation 
progressive vers la fin de la récolte.  
Dans les vergers de figuiers (Figure 32), la population de C. capitata était faible ne 
dépassant pas le seuil économique (3 mâles/piège/jour) jusqu’au 19 juin 2015. Au-delà de 
cette date, la population de C. capitata a augmenté progressivement pour enregistrer deux 
importants pics, le premier le 03 juillet 2015 avec une moyenne de l’ordre de 19.63 individus 
par piège par jour, le deuxième le 15 août 2015 avec 4.27 individus par piège par jour.  
 
 
Figure 30. Nombre de mâles de C. capitata (moyenne ± SE) capturés par piège Mc-Phail® 
par jour dans les vergers d’agrumes traités par les pièges à attractif alimentaire liquide 
Ceratrap® dans les oasis de Gafsa. 
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Figure 31. Nombre de mâles de C. capitata (moyenne ± SE) capturés par piège Mc-Phail® 
par jour dans les vergers d’abricotiers traités par les pièges à attractif alimentaire liquide 
Ceratrap® dans les oasis de Gafsa. 
 
 
 
Figure 32. Nombre de mâles de C. capitata (moyenne ± SE) capturés par piège Mc-Phail® 
par jour dans les vergers de figuiers traités par les pièges à attractif alimentaire liquide 
Ceratrap® dans les oasis de Gafsa. 
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La comparaison des volumes des mâles capturés dans les 5 pièges Mc-Phail® durant la 
période de suivi a montré que le niveau des populations de C. capitata était très important 
dans les vergers d’agrumes durant la période allant de 01 octobre 2014 jusqu’à 07 janvier 
2015 avec une somme de 8500 mâles. Ce niveau était très faible dans les vergers d’abricotiers 
avec un nombre de 400 mâles enregistré entre le 13 mars 2015 et le 28 mai 2015, alors qu’il 
était de l’ordre 2000 mâles dans les vergers de figuiers durant la période allant de 06 juin 
2015 jusqu’à 28 aout 2915 (Figure 33).     
 
Figure 33. Abondance des mâles de C. capitata (somme ±SE) capturés au niveau des pièges 
Mc-Phail® dans les vergers d’agrumes, d’abricotiers et de figuiers traités par les pièges à 
attractif alimentaire liquide Ceratrap® dans les oasis de Gafsa. 
 
 
3.2. Suivi de l’évolution des dégâts sur fruits 
Le taux de fruits piqués était significativement différent entre les trois cultures (Dev2, 240=412, 
P<0.001), les dates (Dev3,187=202, P<0.001). L’interaction entre date et variété n’était pas 
significative (Dev3,184=200, P=0.607). Sur agrumes, le taux de fruits piqués était 
significativement (Dev1, 190=234, P<0.001) plus élevé sur les fruits de la variété W. navel que 
sur les fruits de la Maltaise. Sur figues, le taux de fruits piqués était significativement 
différent entre les variétés (Dev1, 19=42, P<0.001) où il était plus élevé sur les figues de la 
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piqués était significativement plus faible sur abricots que sur figues de la variété Bifere et que 
sur agrumes de la variété maltaise et il était plus important sur les fruits d’agrumes de la 
variété W. navel (Figure 34). 
 
Figure 34. Taux des fruits piqués (moyenne ± SE) par les femelles de C. capitata dans les 
vergers d’agrumes (W. navel et Maltaise), abricotiers et figuiers (Saoudi et Bifère) traités par 
les pièges à attractif alimentaire liquide Ceratrap® dans les oasis de Gafsa. 
 
3.3. Contenu des pièges 
L’effectif de C. capitata était significativement différent entre le sexe (mâle et femelle) et les 
cultures fruitières (agrumes, abricot et figue) (Tableau 6). L’examen du contenu des pièges 
ainsi que les moyennes par piège à attractif alimentaire liquide Ceratrap® reflète un volume 
important de prises des adultes de C. capitata dans les vergers d’agrumes comparé aux autres 
vergers avec une très nette prédominance des femelles de cette mouche au cours de toute la 
durée du piégeage et dans les différents vergers.  
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Tableau 6. Contenu des pièges à attractif alimentaire liquide Ceratrap® dans les vergers 
d’agrumes, d’abricotiers et de figuiers dans les oasis de Gafsa. 
Fruits Dates 
Femelles 
 
Mâles 
Total  % Moyenne 
 
           Total  % Moyenne 
Agrumes 23/10/2014 68665  87.39 858.31   9907 12.61 123.84 
 
20/11/2014 41407  88.90 517.59 
 
5170 11.10 64.62 
  08/01/2015 24859  88.80 310.74   3136 11.20 39.2 
Abricots 12/03/2015 785  80.78 9.82   171 19.22 2.13 
Figues 30/06/2015 3169  84.32 39.61   589 15.68 7.36 
 
24/07/2015 564 79.21 7.05 
 
148 20.79 1.85 
  29/08/2015 689 70.37 8.61   290 29.63 3.63 
 
4. Discussion 
Le piégeage de masse fournit une bonne protection des fruits d’agrumes, d’abricotiers et de 
figuiers sous différentes densités de la population de C. capitata. Le suivi de la population 
imaginale de C. capitata montre que cette dernière était faible et a augmenté avec l’apparition 
des fruits réceptifs dans le verger à cette époque de l’année. Le niveau de la population adulte 
capturée dans les pièges à trimedlure commence à diminuer vers la fin de la récolte à cause de 
l’absence d’autres espèces de fruits hôtes qui sont réceptifs dans les oasis de Gafsa vers le 
début du mois de janvier et en relation avec les conditions climatiques. Un mois plus tard, le 
suivi de la population de C. capitata dans les vergers d’abricotiers dans la même région 
montre que l’abondance des mâles de C. capitata reste toujours faible ne dépassant pas une 
moyenne de l’ordre de 1 mâle par piège par jour. Ceci pourrait être expliqué par plusieurs 
paramètres environnementaux qui peuvent contribuer d’une manière directe ou indirecte à la 
baisse du niveau de la population imaginale de C. capitata dont la température qui est le 
facteur le plus important (Vayssières et al. 2009; Martínez-Ferrer et al. 2010). En Tunisie, 
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durant la période hivernale, la température moyenne oscille entre un minimum moyen de 10° 
C et un maximum de 15°C, cependant selon Duyck et Quilici (2002) ces températures ne sont 
pas favorables au développement de C. capitata.  
Le suivi de l’abondance des mâles de C. capitata dans les vergers de figuiers montre 
que la population de ce ravageur a enregistré deux pics correspondants respectivement à 
l’époque de maturité des figues des variétés Saoudi et Bifere. À partir du mois de juin, le 
niveau de la population imaginale commence à augmenter pour atteindre le premier pic vers 
le 03 juillet 2015, ce qui correspond à la période de maturité des fruits de figue de la variété 
Saoudi. Au-delà de cette date, le niveau de la population commence à diminuer 
progressivement coïncidant avec la fin de la récolte des fruits de figue de la variété Saoudi 
pour augmenter une deuxième fois tout en enregistrant un maximum de vers les 07 et 15 août 
2015, ce qui correspond à la période de maturité des fruits de figue de la variété Bifère. À 
partir de cette période, le niveau de la population imaginale de C. capitata reste élevé (6 
mâles/piège/jours), ce qui est en relation probablement avec la présence d’autres fruits d’été 
en maturité dans les vergers vu que les agriculteurs cultivent les cultures maraichères comme 
le piment qui est connu comme plante hôte pour C. capitata en Tunisie et dans autres régions. 
L’efficacité des pièges à attractif alimentaire liquide Ceratrap® dans la gestion de la 
population et les dégâts de C. capitata varie en fonction de la culture en question et qui est 
probablement en relation avec le niveau de la population imaginale enregistré dans le verger. 
Ceci a été confirmé par Vayssières et al. (2009).  
L’utilisation de l’attractif alimentaire liquide Ceratrap® a permis de maintenir un taux 
de dégâts à un niveau acceptable pour les agriculteurs dans différentes cultures dans les oasis 
de Gafsa. Le taux de fruits piqués enregistrés sur les agrumes de la variété W. navel était de 
l’ordre de 12%, ce qui est acceptable pour les agriculteurs, vu qu’avec les traitements 
chimiques appliqués l’année précédente, le taux de perte était de l’ordre de 30% sur les fruits 
de cette variété. Ce taux peut encore être atténué avec l’adaptation d’une densité adéquate des 
pièges en fonction de la densité et du volume des arbres dans le verger d’agrumes. Les fruits 
de la variété maltaise ont subi un taux de piqûre faible, de l’ordre de 5% , ce qui reflète un 
contrôle presque parfait de la population de C. capitata par les pièges à attractif alimentaire 
liquide Ceratrap®. Ces résultats obtenus sont en concordance avec les résultats obtenus par 
Hafsi et al. (2015b) montrant l’efficacité de ce type de piège dans la réduction des niveaux de 
dégâts observés sur agrumes en assurant un taux de perte de 12 et 4% respectivement sur W. 
navel et Maltaise dans un verger conduit selon le mode IPM (Integrated Pest Management).  
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Il paraît évident que les fruits de la variété W. navel sont plus sensibles aux piqûres de 
C. capitata que ceux de la variété Maltaise et également les fruits de figuiers de la variété 
Saoudi sont plus sensibles aux piqûres de C. capitata que ceux de la variété Bifere, alors que 
les fruits d’abricotiers de la variété « bargoug » qui sont caractérisés par un faible taux de 
sucre sont les moins sensibles. Cette différence de sensibilité est remarquable et elle est liée 
probablement à la préférence des femelles et les performances de larves de C. capitata, vu que 
les performances larvaires des mouches des fruits varient considérablement entre les 
différents fruits hôtes en relation avec la différence existant dans leur valeur nutritive (Ekesi 
et al. 2007). Fernandes Da Silva et Zucoloto (1993) ont montré que C. capitata cherche les 
fruits riches en sucre et elle est capable même de se déplacer vers la partie inférieure des fruits 
où la concentration en sucre est plus élevée que dans la partie supérieure.  
L’efficacité du piégeage de masse a été montrée contre différents ravageurs (Haniotakis 
et al. 1991; Oehlschlager et al. 2002; Jang et al. 2008) ; par exemple en Espagne, plus de 30 
000 ha d’agrumes ont été protégés efficacement contre les attaques de C. capitata en utilisant 
le piégeage de masse à la densité de 50 pièges par hectare. Cette efficacité est influencée 
principalement par la densité de la population du ravageur cible et de l’isolement des régions 
traitées (El-Sayed et al. 2006).  
Le taux de captures des pièges à attractif alimentaire Ceratrap® est en faveur des 
femelles confirmant les résultats obtenus par Hafsi et al. (2015b). Il est nécessaire de signaler 
également que le rendement des pièges Ceratrap® est plus important dans les vergers 
d’agrumes que dans les vergers d’abricotiers et de figuiers. Cette efficience dans les captures 
est probablement en relation avec le niveau de la population initiale de C. capitata dans 
chaque verger et à chaque époque de l’année. Cette différence dans le volume de capture s’est 
concrétisée par un taux de piqûres des fruits d’abricotiers largement inférieur à celui observé 
sur les fruits de figuiers et d’agrumes. 
En plus de l’efficacité du piégeage de masse dans la gestion des populations de             
C. capitata et dans la réduction du taux de fruits piqués, il a été montré dans des études 
précédentes que les pièges Ceratrap® sont faiblement toxiques pour la faune auxiliaire utile 
dans les vergers d’agrumes en Tunisie (Hafsi et al. 2015b). Boulahia-Kheder et al. (2012) ont 
montré que les insectes non cibles représentent seulement 4% de l’ensemble des insectes 
capturés dans les pièges et parmi ces 4% seulement 2.5% représentent des Syrphidae et des 
Chrysopidae. 
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Partie 3 : 
Spécialisation d’hôte chez les Tephritidae de La Réunion 
  
 86 
 
Chapitre 1 : Spécialisation d’hôte chez les Tephritidae de La Réunion : 
performances larvaires en relation avec la composition biochimique des 
fruits hôtes 
Chez les insectes phytophages, la performance larvaire est particulièrement influencée par la 
valeur intrinsèque de la plante hôte (éléments nutritifs toxiques et métabolites secondaires) 
(Wiklund 1973; Scriber et Feeny 1979; Murphy 2007; Friberg et Wiklund 2009). Dans le cas 
des insectes frugivores comme les Tephritidae ce sont principalement les éléments nutritifs 
qui influencent les traits d’histoire de vie des larves (Scriber et Slansky 1981; Bernays et 
Chapman 1994). Par exemple, la faible concentration de sucre dans la partie supérieure de la 
papaye et d’agrumes augmente le temps de développement larvaire de C. capitata (Fernandes 
Da Silva et Zucoloto 1993). De la même manière, Nash et Chapman (2014) ont montré que le 
temps de développement larvaire de C. capitata est affecté aussi bien par la qualité et la 
quantité de protéines que par la teneur en sucre. Ainsi, comprendre comment la performance 
larvaire varie en fonction de la composition biochimique des plantes hôtes peut permettre de 
mettre en évidence les éléments nutritifs déterminant la gamme de plantes hôtes des insectes 
phytophages.   
Les Tephritidae présentes à La Réunion représentent un modèle idéal pour étudier 
l’effet de la composition biochimique des fruits hôtes sur l’assemblage d’une communauté 
d’insectes phytophages et pour déterminer si la relation entre les niches fondamentale et 
réalisée diffère entre les insectes spécialistes et les insectes généralistes d’une même 
communauté. La communauté des Tephritidae de La Réunion regroupe huit espèces 
(indigènes et exotiques) infestant, sur ce petit territoire (2512 km2), une large gamme de 
plantes hôtes cultivées et sauvages. Ils sont différents dans leur degré de spécialisation. 
Quatre espèces sont polyphages (Ceratitis catoirii , C. capitata, C. quilicii et Bactrocera 
zonata), par exemple C. quilicii se trouve à La Réunion sur 60 espèces de plantes hôtes 
appartenant à 20 familles (Quilici et Jeuffrault 2001). Quatre espèces sont oligophages avec 
une gamme de plantes hôtes restreinte appartenant à la famille des Cucurbitaceae pour D. 
demmerezi, D. ciliatus et Z. cucurbitae, et à la famille des Solanaceae pour N. cyanescens 
(Quilici et Jeuffrault 2001). Malgré ces spécialisations, la gamme de plantes hôtes se 
chevauche avec des espèces polyphages pouvant infester des plantes de la famille des 
Cucurbitaceae ou des Solanaceae ou des espèces oligophages pouvant infester des plantes 
d’autres familles.   
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Les études citées ci-dessus, suggèrent que la composition biochimique des fruits est un facteur 
important influençant l’organisation de la communauté des Tephritidae. Pour vérifier cette 
hypothèse, nous avons documenté la gamme de plantes hôtes potentielles de sept espèces de 
Tephritidae existant à La Réunion en mesurant leurs performances larvaires sur 22 espèces de 
plantes hôtes appartenant à 11 familles. Pour ces plantes hôtes, nous avons rassemblé des 
informations sur leurs compositions en éléments nutritifs dans la littérature pour déterminer la 
mesure dans laquelle la composition biochimique des fruits est associée à la différence 
observée dans la performance larvaire des Tephritidae.   
1. Matériel et méthodes 
1.1. Élevage des Tephritidae 
Cette étude a été menée sur 7 espèces de la communauté des Tephritidae existant à La 
Réunion. L’espèce oligophage D. ciliatus a été exclue de cette étude à cause des problèmes 
rencontrés pour maintenir son élevage au laboratoire. Les sept espèces de Tephritidae ont été 
élevées au laboratoire de Umr-Pvbmt (Pôle de Protection des Plantes, La Réunion) dans des 
chambres climatiques à conditions environnementales constantes (température: 25±2°C, 
humidité relative: 70±15%, luminosité: 2000 lux, photopériode: 12h lumière/12h obscurité). 
L’élevage de mouches des fruits a été initié par des spécimens collectés sur les fruits de 
jamrosat (Syzygium jambos) pour C. catoirii et C. quilicii, de veloutier vert (Scaevola 
taccada) pour C. capitata, de badamier (Terminalia catappa) pour B. zonata, de concombre 
(Cucumis sativus) pour D. demmerezi, de courgette (Cucurbiata pepo) pour Z. cucurbitae et 
de bringellier marron (Solanum macranthum) pour N. cyanescens. Les larves de C. catoirii, C. 
capitata, C. quilicii, et B. zonata ont été élevées ensuite sur un milieu nutritif artificiel (Duyck 
et Quilici 2002; Duyck et al. 2004) jusqu’aux générations F147-F160, F4-F10, F1-F3, et 
F118-F131, respectivement. Les larves de D. demmerezi et Z. cucurbitaeont été élevées sur 
courgette jusqu’aux générations F10-F18 et F54-F69 respectivement et les larves de N. 
cyanescens ont été élevées sur pomme de terre (Solanum tuberosum) jusqu’aux générations 
F10-F18. Les populations ont été maintenues à plusieurs milliers d'individus par génération. 
Les techniques d’élevage ont été adaptées pour chacune des espèces de Tephritidae, 
ainsi que les types de substrat de ponte et milieux nutritif utilisés sont différents. Chaque 
espèce de Tephritidae a été placée sur le milieu nutritif ou la plante hôte la plus adéquate pour 
assurer un développement optimal dans les conditions du laboratoire. L’élevage de certaines 
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espèces est difficile à mettre en place ou certaines espèces comme C. catoirii sont difficiles à 
retrouver sur le terrain en raison de la compétition interspécifique, ce qui explique la 
variabilité du nombre de générations entre les espèces. 
Les œufs de C. catoirii, C. capitata, C. quilicii et B. zontata ont été récoltés et déposés 
sur le milieu artificiel spécifique pour chaque espèce avec un pinceau fin. Pour D. demmerezi, 
Z. cucurbitae et N. cyanescens, les fruits piqués ont été ensuite isolés dans des boites tapissées 
de fécule de pomme de terre pour absorber l’excédent d’humidité. Une fois les œufs éclos, les 
larves se nourrissent du fruit et de nouveaux morceaux ont été ajoutés. Les boites contenant   
le milieu artificiel avec les larves ou les fruits infestés ont été placées dans des récipients plus 
grands tapissés de sable. Entre 10 et 15 jours après l’éclosion, les larves s’empupent et sautent 
dans le sable. Les pupes des différentes espèces ont été isolées quotidiennement et placées 
dans un gobelet à l’intérieur d’une petite cage couverte d’une toile de polyester blanc (30 x 30 
x 30cm, largeur de maille : 680 μm, MegaView Science Co. LTD, Taiwan). La cage contient 
un abreuvoir et un récipient contenant du sucre et de l’hydrolysat de protéine. 
1.2. Fruits hôtes 
Les travaux ont portés sur 29 espèces de fruits représentant les fruits cultivés les plus 
importants et les fruits sauvages les plus attaqués par les différentes espèces de mouches des 
fruits à La Réunion (Tableau 7). Chaque fruit a été choisi en fonction de son stade 
phénologique attaqué sur terrain.  Pour cette partie d’étude, seulement 22 espèces de plantes 
ont été testées. Ces plantes hôtes représentent les espèces où leur composition biochimique est 
disponible. 
  
 89 
 
Tableau 7. Stades phénologiques attaqués par les mouches des fruits (Fruit jeune : stade 
précoce juste après la nouaison ; Fruit intermédiaire : stade de maturation intermédiaire, en 
cours de croissance ; Fruit mature : stade de maturation avancé, commercialisation). 
**Espèces de fruits présentent dans la première et deuxième partie du chapitre 3. * Espèces de 
fruits présentent uniquement dans la deuxième partie du chapitre 3. 
Familles Espèces Nom commun  
Stades 
phénologique le 
plus sensible  
Références 
Anacardiaceae Mangifera indica  Mangue** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Annonaceae Annona reticulata  Cœur de bœuf** Intermédiaire (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Caricaceae Carica papaya Papaye** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Combretaceae Terminalia catappa  Badamier** 
Intermédiaire / 
Mature 
(Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Cucurbitaceae Citrullus lanatus Pastèque** Jeune (Atiama-Nurbel, 2014) 
Cucurbitaceae Cucumis melo Melon** Jeune (Atiama-Nurbel, 2014) 
Cucurbitaceae Cucumis sativus  Concombre** Intermédiaire (Atiama-Nurbel, 2014) 
Cucurbitaceae Cucurbiata maxima Citrouille** Jeune  (Atiama-Nurbel, 2014) 
Cucurbitaceae Cucurbiata pepo Courgette** Intermédiaire (Atiama-Nurbel, 2014) 
Cucurbitaceae Sechium edule Chouchou** Jeune  (Atiama-Nurbel, 2014) 
Lythraceae Punica granatum Grenade* Mature ___ 
Moraceae Ficus carica Figue** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Myrtaceae Psidium cattleyanum  Goyavier** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Myrtaceae Psidium guajava Goyave** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Myrtaceae Syzygium jambos Jamrosat* Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Myrtaceae Syzygium samarangense Jamalac* Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Oxalidaceae Averrhoa carambola Carambole** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Rosaceae Eriobotrya japonica Bibasse** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Rosaceae Prunus domestica Prune** Mature   
Rosaceae Prunus persica  Pêche** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Rubiaceae Coffea arabica  Café* Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Rutaceae Citrus reticulata Blanco Tangor** Mature (Quilici & Jeuffrault, 2001) 
Solanaceae Capsicum annuum  Piment** Intermédiaire  ____ 
Solanaceae Cyphomandra betacea 
Tomate 
arbuste** 
Intermédiaire  ____ 
Solanaceae Lycopersicum esculentum Tomate** Jeune (Brévault, 1999) 
Solanaceae Solanum macranthum  Bringellier * Intermédiaire  (Brévault, 1999) 
Solanaceae Solanum melongena  Aubergine** 
Jeune/ 
termédiaire 
(Brévault, 1999) 
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1.3. Préparation des larves 
Afin d'obtenir des larves de stade L1, des œufs ont été récoltés dans les élevages. Pour cela 
des pondoirs ont été disposés dans les cages des sept espèces de Tephritidae élevées dans les 
chambres climatiques. Ces pondoirs miment la forme et la couleur d'un fruit (Figure 35), sont 
creux, fermés et parsemés de trous d'environ un millimètre de diamètre. Pour C. catoirii, C. 
capitata, C. quilicii et B. zonata, des pondoirs, contenant chacun un morceau de pulpe 
d’agrumes ou de goyave, ont été placés 60 heures avant le jour prévu pour l'incubation des 
larves sur milieux de culture. Des pondoirs contenant des morceaux de concombre, de 
citrouille ou de pomme de terre destinés respectivement aux cages de Z. cucurbitae, D. 
demmerezi et N. cyanescens ont été placés 45, 63 et 70 heures, respectivement, avant le jour 
de l’inoculation. Ces délais correspondent à la durée de développement embryonnaire des 
différentes espèces. Les pondoirs ont été alors récoltés environ 15 heures après leur mise en 
place. Pour chaque espèce, une centaine d’œufs a été ensuite prélevée sur la paroi interne des 
pondoirs à l'aide d'un pinceau fin qui est préalablement humidifié par une solution anti-
microbienne de nipagine/benzoate à 2 % (2 g de nipagine + 2 g de benzoate dans 1 L d'eau). 
Ils ont été enfin étalés sur un papier buvard de couleur foncée (Figure 36b), placé dans une 
boîte de pétri, humidifié par une solution anti-microbienne. Les boîtes ont été ensuite stockées 
dans une armoire climatique à 25°C et cycle de photopériode à 12h de jour et 12h de nuit.  
 
Figure 35. Pondoir dans une cage d'élevage de Bactrocera zonata (a) et œufs de Bactrocera 
zonata sur un papier buvard (b) (Clichés originaux 2015). 
 
 
 
a b 
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1.4. Dispositif expérimental 
Préparation du milieu de culture : Un milieu de culture simple à base de pulpe de fruits a 
été développé pour mesurer les performances larvaires sur les fruits hôtes. Ce milieu contient 
250 g de pulpe de fruit, 100 ml de solution de nipagine/benzoate à 4% pour prévenir le 
développement des bactéries et des champignons, et 4 g d’agar-agar pour reconstituer une 
texture appropriée. Ce milieu a été choisi au lieu de l’utilisation de fruits entiers pour 
surmonter le problème lié à la variabilité dans la composition des fruits qui peut différer d’une 
espèce à l’autre. Bien que ce milieu de culture simple soit différent des fruits entiers en terme 
de caractéristiques physiques (texture), il permet de mesurer la fitness individuelle en suivant 
un grand nombre de répétitions homogènes.  
Pour préparer ce milieu, les fruits ont été épluchés et découpés afin de ne récupérer que 
la pulpe, sans les graines ou les noyaux (Figure 36). La poudre d'agar-agar a été mélangée 
dans la solution de nipagine/benzoate préalablement chauffée. Le mélange obtenu ainsi que la 
pulpe ou la chair du fruit ont été ensuite broyés à l'aide d'un mixeur. Le mélange final a été 
versé dans de petits godets stériles à raison d'environ 5 g par godet. Le nombre de répétitions 
minimum est fixé à 50 pour chaque couple d’espèce de Tephritidae et de fruit.  
 
Figure 36. Dispositif expérimental avec godets contenant 5 grammes de milieu à base de 
pulpe de fruit. (a) pulpe de mangue, (b) mixture à base de pulpe de mangue, (c+d) godets 
contenant la mixture (Clichés originaux 2016). 
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Inoculation des larves : Une seule larve L1 (< 2h) a été déposée au milieu de chaque godet. 
Chaque godet a été alors placé au centre d'une boîte plus grande contenant une fine couche de 
sable préalablement désinfecté qui permet à la larve de s’empuper après avoir sauté hors du 
milieu. Les boîtes ont été fermées hermétiquement et elles ont été stockées en armoires 
climatiques à une température constante de 25,0 ± 0,1°C qui est la plus favorable pour le 
développement des sept espèces de Tephritidae (Brévault et Quilici 2000; Duyck et Quilici 
2002; Duyck et al. 2004; Vayssières et al. 2008). 
1.5. Performance larvaire 
Trois traits d’histoire de vie ont été choisis comme estimateurs des performances larvaires ; la 
survie larvaire, le temps de développement larvaire et le poids pupal qui est un bon indicateur 
de la fécondité des femelles et donc un estimateur de la fitness individuelle des femelles chez 
les Tephritidae (Krainacker et al. 1989; Brévault et al. 2008). Pour cette étude, la survie 
larvaire a été estimée par le nombre de larves qui passent au stade pupal parmi l’ensemble des 
larves inoculées, le temps de développement larvaire a été estimé par le nombre de jours entre 
la date d’inoculation et la date de pupaison. Les relevés ont été effectués toutes les 48 heures 
durant une période de 60 jours. Les pupes ont été pesées individuellement à l’aide d'une 
balance (marque: Sartorius®, numéro de série: 99000006, précision: 10-4g) et placées dans 
des boîtes contenant des morceaux d'éponge humidifiés par une solution de nipagine/benzoate 
à 2 %. Des petits trous ont été percés au niveau des couvercles afin d’éviter un excès 
d’humidité. Après émergence, l’espèce et le sexe sont déterminés. L’éventuelle présence 
d'espèces non inoculées pouvant indiquer une infestation préalable a été vérifiée.  
1.6. Composition nutritionnelle des fruits 
Dans le but de déterminer la relation entre la survie larvaire et la composition nutritionnelle 
des fruits, des données de 22 espèces de fruits ont été collectées à partir des bases de données 
sur les éléments nutritifs des fruits disponibles sur le site de l’USDA (United States 
Department of Agriculture) et de l’Anses (Agence nationale de sécurité sanitaire de 
l'alimentation, de l'environnement et du travail) et à partir des données disponibles dans les 
publications scientifiques. Pour les 22 espèces de fruits, la composition en eau, lipide, glucide, 
sucre, fibre, sodium, magnésium, potassium, phosphore, calcium, fer et vitamine C ont été 
sélectionnées. D’autres éléments ont été exclus de l’analyse pour éviter les problèmes causés 
par des données manquantes. 
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Il est peu, probable que la teneur en éléments nutritifs dans les fruits obtenus à partir de 
la littérature soit fortement différente de celle contenue dans les milieux utilisés dans cette 
étude. En revanche, la teneur en eau aurait pu être plus affectée durant la préparation des 
milieux. Afin de vérifier si la teneur en eau des fruits obtenue à partir de la littérature et la 
teneur eau dans les milieux de cultures sont représentatifs de celle dans les fruits frais, nous 
avons mesuré la teneur en eau dans les milieux de cultures et dans les fruits frais pour six 
espèces de fruits (Annona reticulata, Carica papaya, Cucumis sativus, Cucurbita maxima, 
Psidium gujava, et Solanum lycopersicum). Une forte relation linéaire a été observée entre la 
teneur en eau dans les milieux de cultures et la teneur en eau des fruits obtenus à partir de la 
littérature (R²= 0.87; P< 0.001; Y= 0.90 X + 12.13), et entre la teneur en eau dans les milieux 
de cultures et la teneur en eau dans les fruits frais (P< 0.0001; R²= 0.97, Y = 0.96 X + 6.28). 
Bien que les milieux contiennent plus d’eau dans la littérature (ordonnée à l’origine différente 
de 0), la différence entre les fruits est conservée (pente proche de 1). 
2. Analyses statistiques 
Les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel R-3-2.2-win (R Development Core 
Team 2008). La survie larvaire a été analysée par un GLM (general linear model) avec loi 
binomiale en fonction de l’espèce de fruits hôte, de l’espèce de Tephritidae et l’interaction 
entre ces deux facteurs. Le temps de développement et le poids pupal ont été analysés par une 
analyse de la variance (ANOVA) en fonction de l’espèce de fruits hôte, de l’espèce de 
Tephritidae et l’interaction entre ces deux facteurs. La relation entre ces trois traits d’histoire 
de vie a été analysée par des modèles linéaires.  
Une analyse canonique des correspondances (CCA) (Ter Braak 1986) a été utilisée pour 
étudier la relation entre la composition biochimique des 22 espèces des fruits et la survie 
larvaire des 7 espèces de Tephritidae en utilisant la fonction pcaiv du package ade4 (Dray et 
Dufour 2007). L'analyse CCA consiste à effectuer une analyse factorielle des correspondances 
(AFC) sur les variables ajustées (survie larvaire des sept espèces de Tephritidae sur 22 
espèces de fruits) après une régression sur les variables instrumentales (composition 
biochimique de 22 espèces de fruits). L’analyse CCA a été testée par le test de Monte-Carlo 
(Rubinstein et Kroese 2011) qui détermine la significativité et la stabilité de la décomposition 
de l’inertie totale de la survie larvaire par permutation des lignes du tableau de la composition 
biochimique des fruits.  
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Les résultats de l’analyse CCA (Figure 37) montrent que le premier axe de l’espace 
factoriel explique 64.5 % de la variabilité globale. La variabilité observée dans la survie 
larvaire des sept espèces des Tephritidae est principalement expliquée (64.9%) par les 12 
éléments nutritifs des 22 espèces de fruits testées pendant cette étude. Le test de Monte-Carlo 
montre que cette inertie projetée par 1000 permutations n’est pas significative (Pvalue=0.141). 
Les résultats montrent également que l’eau, les lipides, les sucres et les fibres représentent les 
éléments nutritifs les plus corrélés au premier axe (corrélation > 0.5). Une deuxième CCA 
limitée à ces quatre éléments a été appliquée afin de clarifier leur effet sur la survie larvaire et 
d’augmenter la stabilité de la décomposition de l’inertie.  
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Figure 37. Analyse Canonique des Correspondances (CCA) de la relation entre la composition biochimique des fruits et la survie larvaire de 7 
espèces de Tephritidae. (a) Position des 22 espèces de fruits dans l’espace factoriel de l’analyse CCA en tenant compte de la composition 
biochimique et la survie larvaire sur les fruits étudiés. (b) Contribution de la composition biochimique dans l’espace factoriel. (c) Position de la 
survie larvaire des sept espèces de Tephritidae dans l’espace factoriel. Les fruits hôtes appartenant à la famille des Cucurbitaceae sont colorés en 
vert et ceux appartenant à la famille des Solanaceae en rouge. Ccat: C. catoirii, Ccap: C. capitata, Cros: C. quilicii, Bzon: B. zonata, Zcuc : Z. 
cucurbitae, Ddem: D. demmerezi, Ncya: N. cyanescens. 
a b 
c 
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3. Résultats  
3.1. Influence des fruits hôtes sur la survie larvaire 
Le taux de survie larvaire était significativement différent entre les espèces de fruits (ΔDev 
21, 1119 = 7948, P<0.001) et entre les sept espèces de Tephritidae (ΔDev 6, 639 = 7942, 
P<0.001). L’interaction entre les Tephritidae et les fruits hôtes était significative également 
(ΔDev 125, 2120 = 7817, P<0.001) (Figure 38). Les larves des Tephritidae polyphages (B. 
zonata, C. catoirii, C. capitata, et C. quilicii) sont capables de survivre sur une large gamme 
de fruits hôtes comprise entre 17 et 20 espèces de fruits parmi les 22 espèces testées dans 
cette étude. Sur ces fruits hôtes, les quatre Tephritidae polyphages affichent différents taux de 
survie allant de 2 à 100% avec une survie larvaire dépassant 60% sur la tomate arbuste, 
goyave, mangue et badamier.  
Dacus demmerezi et Z. cucurbitae, qui sont considérées comme spécialistes des 
Cucurbitaceae, survivent, respectivement, sur 13 et 10 espèces de fruits appartenant à 
différentes familles. La survie la plus importante de D. demmerezi et de Z. cucurbitae a été 
observée, respectivement, sur six et cinq espèces de fruits de la famille des Cucurbitaceae. 
Ces deux espèces oligophages sont capables de se développer également sur d’autres fruits 
appartenant à la famille des Solanaceae (aubergine et piment), des Anacardiaceae (mangue) et 
des Combretaceae (badamier). Neoceratitis cyanescens connue comme spécialiste de la 
famille des Solanaceae a montré un taux de survie élevé principalement sur les Solanaceae et 
sur la mangue, et elle est capable de survivre, bien qu’avec un taux de survie plus faible, sur 
des fruits de la famille des Cucurbitaceae comme le concombre et la courgette.  
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Figure 38. Taux de survie larvaire de 7 espèces de Tephritidae sur 22 espèces de fruits hôtes. 
Les valeurs représentent la moyenne ± SE. Les fruits hôtes appartenant aux familles des 
Cucurbitaceae et des Solanaceae ont été colorés en vert et rouge, respectivement. Les espèces 
de fruits hôtes ont été ordonnées selon les coordonnées du premier axe de l’analyse canonique 
de correspondance CCA. 
Ceratitis quilicii 
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3.2. Influence des fruits hôtes sur le poids pupal 
Le poids pupal était significativement différent entre les espèces de fruits hôtes (F21, 24593 
=51.1, P<0.001) et entre les espèces de Tephritidae (F6,198010 =418.7, P<0.001). L’interaction 
entre ces deux facteurs était significative (F76, 4457= 9.4, P<0.001) (Figure 39). Sur les 22 
espèces de fruits, les poids pupaux les plus élevés ont été observés pour D. demmerezi et les 
plus faibles pour C. capitata. Pour les quatre espèces de Tephritidae polyphages, les poids 
pupaux les plus importants ont été enregistrés sur les fruits de pêcher et sur la tomate arbuste 
pour C. catoirii, sur goyave, mangue, et tomate arbuste pour C. capitata, sur goyave pour                
C. quilicii et sur cœur de bœuf pour B. zonata. Pour les trois espèces de Tephritidae 
oligophages, le poids pupal le plus important a été observé sur concombre pour D. demmerezi, 
sur courgette pour Z. cucurbitae et sur tomate arbuste pour N. cyanescens. 
3.3. Relation entre les différents traits d’histoire de vie des larves 
Le temps de développement larvaire était significativement différent entre les espèces de 
fruits hôtes (F21,965=31.2, P<0.001) et entre les espèces de Tephritidae (F6,6410 = 207.2, 
P<0.001) (Figure 40). L’interaction entre ces deux facteurs était également significative 
(F76,451 = 14.6, P<0.001) (Figure 41 et Tableau 8). En effet, sur les espèces de fruits hôtes 
permettant une survie larvaire, le poids pupal est positivement corrélé avec le taux de survie 
pour C. catoirii (P<0.001), C. capitata (P<0.001), C. quilicii (P= 0.0013), et B. zonata 
(P<0.001), et négativement corrélé avec le temps de développement larvaire pour C. catoirii 
(P<0.001), C. capitata (P<0.001), B. zonata (P<0.001), and Z. cucurbitae (P=0.022) (Tableau 
8 , Figure 41 ).  
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Figure 39. Poids pupal (10–4 g) de 7 espèces de Tephritidae sur 22 espèces de fruits hôtes. 
Les valeurs représentent la moyenne ± SE. Les fruits hôtes appartenant aux familles des 
Cucurbitaceae et des Solanaceae ont été colorés en vert et rouge respectivement. Les espèces 
de fruits hôtes ont été ordonnées selon les coordonnées du premier axe de l’analyse canonique 
de correspondance CCA. 
Ceratitis quilicii 
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Figure 40. Temps de développement larvaire (jours) de 7 espèces de Tephritidae sur 22 
espèces de fruits hôtes. Les valeurs représentent la moyenne ± SE. Les fruits hôtes 
appartenant aux familles des Cucurbitaceae et des Solanaceae ont été colorés en vert et rouge 
respectivement. Les espèces de fruits hôtes ont été ordonnées selon les coordonnées du 
premier axe de l’analyse canonique de correspondance CCA. 
Ceratitis quilicii 
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Figure 41. Relation entre poids pupal (10–4 g) et temps de développement larvaire (jours) de 7 
espèces de Tephritidae sur 22 espèces de fruits hôtes. Le coefficient de la corrélation (R²) et la 
ligne de régression pour les relations est significatif (P< 0.05). Chaque couleur représente une 
espèce de fruits. 
 
Ceratitis quilicii 
Ceratitis capitata 
Ceratitis catoirii 
Neoceratitis cyanescens 
Dacus demmerezi 
Zeugodacus cucurbitae 
Bactrocera zonata 
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Tableau 8. Analyse (modèle linéaire) du poids pupal en fonction de la survie larvaire et du 
temps de développement larvaire (DT) de sept espèces de Tephritidae sur les 22 espèces de 
fruits hôtes. 
Espèces de Tephritidae Effet  dl ; dl résiduel Pente F  P  
Ceratitis catoirii Survie  1 ; 393 6.71    86.06 < 0.001 
 
DT 1 ; 393  -2.49  290.38 < 0.001 
Ceratitis capitata Survie  1 ; 413  30.40 161.40 < 0.001 
 
DT 1 ; 413 -0.45    15.95 < 0.001 
Ceratitis quilicii Survie  1 ; 288  22.91 10.43 0.0013 
 
DT 1 ; 288  -0.09   0.29 0.5880 
Bactrocera zonata Survie  1 ; 406 24.40 188.58 < 0.001 
 
DT 1 ; 406 -2.27 126.27 < 0.001 
Neoceratitis cyanescens Survie  1 ; 590 68.42 3.37 0.0714 
 
DT 1 ; 590  -0.51 0.99 0.3245 
Dacus demmerezi Survie  1 ; 141  -9.04 0.05 0.8152 
 
DT 1 ; 141  -0.15 0.03 0.8568 
Zeugodacus cucurbitae Survie  1 ; 193 5.59 2.35 0.1265 
  DT 1 ; 193 -0.66 5.32 0.0221 
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3.4. Relation entre la composition biochimique des fruits et la survie larvaire 
L’analyse canonique de correspondance (CCA) montre que les premier et second axes 
expliquent, respectivement 74.33% et 14.26% de la variabilité totale observée. L’eau, les 
lipides, les sucres et les fibres expliquent 30.05 % de la variabilité observée dans la survie 
larvaire des sept espèces de Tephritidae élevées sur les 22 espèces de fruits hôtes. Le test 
Monte-Carlo montre que l’inertie projetée après 1000 permutations est significative (P= 
0.028). 
L’analyse CCA (Figure 42a) montre que les fruits hôtes peuvent être classés en deux 
principaux groupes distincts. Les fruits appartenant aux familles des Solanaceae (tomate, 
tomate arbuste, aubergine et piment) et des Cucurbitaceae (courgette, concombre, citrouille, 
pastèque et melon) représentent le premier groupe et tous les fruits appartenant aux autres 
familles représentent le deuxième groupe. Les vecteurs de faibles longueurs associés aux 
fruits (tels que la courgette, le melon, la goyave, le goyavier, la mangue et le badamier) 
montrent une meilleure concordance entre la composition biochimique des fruits et la survie 
larvaire des Tephritidae.  
Dans le plan factoriel de la figure 42b, le vecteur indiquant la concentration en eau a 
une direction opposée aux vecteurs indiquant la concentration en sucres, lipides et fibres, ce 
qui montre la présence d’une corrélation négative entre ces composants. Les vecteurs associés 
à la survie larvaire de D. demmerezi et Z. cucurbitae (Figure 42c) sont pointés dans la même 
direction que le vecteur associé à l’eau, et dans le sens opposé des vecteurs associés à la 
concentration des fruits en sucres, lipides et fibres (Figure 42b). Ces résultats suggèrent la 
présence d’une corrélation positive entre la survie larvaire de D. demmerezi et Z. cucurbitae et 
les fruits hôtes riches en eau, et une corrélation négative avec les fruits hôtes très riches en 
sucres, lipides et fibres. La survie larvaire de B. zonata, C. catoirii, C. capitata, et C. quilicii 
était positivement corrélée avec la teneur en sucres, lipides et fibres et négativement corrélée 
avec la teneur en eau dans les fruits hôtes. La survie larvaire de N. cyanescens dépend 
faiblement des éléments nutritifs les plus corrélés au premier axe de l’analyse canonique de 
correspondance, et elle était faiblement corrélée aux fruits hôtes riches en eau et lipides.  
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Figure 42. Analyses Canonique des Correspondances (CCA) de la relation entre la composition biochimique des fruits et la survie larvaire de 7 
espèces de Tephritidae. (a) Position des 22 espèces de fruits dans l’espace factoriel de l’analyse CCA en tenant compte de la composition 
biochimique et de la survie larvaire sur les fruits étudiés. (b) Contribution de la composition biochimique dans l’espace factoriel. (c) Position de 
la survie larvaire des sept espèces de Tephritidae dans l’espace factoriel. Les fruits hôtes appartenant à la famille des Cucurbitaceae sont colorés 
en vert et ceux appartenant à la famille des Solanaceae en rouge. Ccat: C. catoirii, Ccap: C. capitata, Cros: C. quilicii, Bzon: B. zonata, Zcuc : Z. 
cucurbitae, Ddem: D. demmerezi, Ncya: N. cyanescens. 
a b 
c 
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4. Discussion 
À notre connaissance, cette étude est la première visant à évaluer la relation entre la 
performance larvaire et la niche des plantes hôtes sur le terrain et pour une communauté de 
Tephritidae. Au laboratoire, la gamme de fruits hôtes des Tephritidae polyphages est plus 
importante que la gamme des fruits hôtes des Tephritidae oligophages. Les espèces 
oligophages sont plus performantes sur leurs plantes hôtes caractéristiques appartenant à la 
famille des Solanaceae pour N. cyanescens et à la famille des Cucurbitaceae pour Z. 
cucurbitae et D. demmerezii. Pour ces espèces oligophages, la gamme de plantes hôtes 
mesurée au laboratoire inclut des espèces de fruits qui n’ont jamais été signalées comme hôtes 
à La Réunion mais qui le sont dans d’autres régions. C’est notamment le cas pour Z. 
cucurbitae qui est capable de causer des dégâts sur la mangue en Afrique et sur papaye en 
Inde (Kapoor et al. 1982; Vayssières et al. 2007) confirmant ainsi son potentiel d’utiliser 
d’autres fruits hôtes dans un autre contexte écologique. 
Les fruits hôtes ont une influence marquée sur la survie larvaire, le temps de 
développement larvaire et le poids pupal des 7 espèces de Tephritidae. Les trois traits 
d’histoire de vie sont positivement corrélés l’un à l’autre ; c’est-à-dire, les fruits présentant un 
taux de survie important favorisent un poids pupal élevé et une durée de développement 
larvaire courte. Cette tendance a été observée particulièrement pour B. zonata, C. catoirii, C. 
capitata, C. quilicii et Z. cucurbitae. Cette corrélation positive entre les paramètres de la 
fitness a été observée dans notre étude pour les 7 espèces de Tephritidae mais cette relation 
était non significative pour D. demmerezi et N. cyanescens. Ceci est probablement lié à 
l’analyse statistique limitée par le nombre réduit de fruits hôtes permettant le développement 
de ces espèces oligophages. Des études précédentes ont montré que le poids pupal est 
positivement corrélé avec la fécondité des femelles de différentes espèces de Tephritidae 
(Krainacker et al. 1987; Brévault et al. 2008; Duyck et al. 2008). Cette absence de trade-off 
entre ces différentes composantes de la fitness, suggère que les fruits hôtes sont différents 
dans leurs valeurs nutritives pour le développement de différentes espèces de Tephritidae 
(Stearns 1992). Certains fruits ont une valeur nutritive suffisante pour maximiser les trois 
traits d’histoire de vie mesurés, ce qui est le cas pour la goyave, la mangue et le badamier, qui 
favorisent un taux de survie relativement élevé (jusqu'à 60%) et un poids pupal élevé pour les 
quatre espèces de Tephritidae polyphages. Ces trois fruits, représentent également les espèces 
les plus infestées par les mouches des fruits du complexe Bactrocera dorsalis dans d'autres 
zones géographiques (Clarke et al., 2005).  
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Les résultats de l’étude de la relation entre la composition biochimique des fruits et la 
survie larvaire de sept espèces de Tephritidae, montrent que l’eau, les lipides, les sucres et les 
fibres expliquent 30% de la variabilité de la performance larvaire des sept espèces de 
Tephritidae. Dacus demmerezi et Z. cucurbitae sont associées aux fruits contenant une teneur 
en eau élevée contrairement aux espèces polyphages (B. zonata, C. catoirii, C. capitata, et C. 
quilicii) associées aux fruits riches en lipides, sucres et fibres. Le sucre a été déjà identifié 
comme un élément majeur déterminant la valeur nutritive des fruits hôtes pour les larves des 
Tephritidae. Des études précédentes ont montré que les larves de Tephritidae sont capables de 
se déplacer à l’intérieur du fruit vers la partie la plus riche en sucre comme il est le cas pour 
C. capitata (Zucoloto 1991; Fernandes Da Silva et Zucoloto 1993). Les résultats obtenus par 
la présente étude sont en accord avec les résultats obtenus pour C. capitata et d’autres espèces 
de Tephritidae (Joern et Behmer 1997; Nash et Chapman 2014), pour les Acrididae (Lee et al. 
2008), et pour les Noctuidae (Roeder et al. 2014). 
Behmer (2009) suggère que les larves de certaines espèces d’insectes phytophages 
préfèrent un régime alimentaire très riche en sucre alors que d’autres espèces préfèrent un 
régime alimentaire riche en protéine. Dans notre cas d’étude, les résultats montrent que les 
espèces de Tephritidae polyphages sont différentes dans leur besoin en éléments nutritifs par 
rapport aux espèces oligophages. La performance élevée des espèces polyphages est associée 
particulièrement à des fruits très riches en lipides, sucres et fibres et elle n’est pas influencée 
par la teneur en protéines. Ceci semble en contradiction avec les résultats d’autres études 
montrant que le temps de développement et la survie des larves de C. capitata diminuent si 
les larves se nourrissent sur un régime alimentaire composé de protéines faibles en quantité ou 
en qualité (Nash et Chapman 2014). Ceci pourrait être expliqué par le fait que la quantité de 
protéines existante dans les fruits hôtes est généralement faible et ne varie pas 
significativement entre les différentes espèces de fruits, tandis que la quantité de sucre dans 
les fruits est importante et très variable entre les espèces des fruits (Finglas et al. 2015). Pour 
cette raison, dans notre étude, les sucres ont été retenus dans l’analyse canonique des 
correspondances et non les protéines. Contrairement aux espèces polyphages, les Tephritidae 
oligophages (D. demmerezi et Z. cucurbitae) assurent une meilleure performance sur les fruits 
riches en eau que sur les fruits riches en sucres, lipides et fibres. Ceci est en accord avec 
l’hypothèse de Raubenheimer et Simpson (2003) suggérant que les insectes polyphages et 
oligophages sont différents dans leurs besoins en éléments nutritifs. 
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Dans la présente étude, nous avons utilisé 11 éléments nutritifs de 22 espèces de fruits 
disponibles dans la littérature ; certains composés chimiques ne sont donc pas inclus dans les 
analyses. En plus de ces éléments nutritifs, les éléments toxiques et les métabolites 
secondaires ainsi que les caractéristiques physiques des fruits hôtes, comme la texture, 
peuvent également affecter la performance larvaire (Bateman 1972; Fitt 1986b; Renwick 
2001). Les métabolites secondaires  des plantes peuvent directement ou indirectement réduire 
la fécondité ou la ponte des insectes phytophages, en étant toxiques ou en réduisant 
l’assimilation des nutriments (Awmack et Leather 2002). Erbout et al. (2009) ont signalé que 
les larves de Tephritidae polyphages comme C. fasciventris sont incapables de survivre sur 
des fruits très riches en alcaloïdes. Les espèces oligophages sont faiblement affectées par la 
présence d’éléments toxiques ou les métabolites secondaires dans les fruits hôtes en 
comparaison avec des espèces polyphages (Ali et Agrawal 2012). Cette tendance observée 
chez les espèces oligophages est bien illustrée par N. cyanescens, qui est la seule espèce de 
Tephritidae à La Réunion capable de survivre sur la majorité des espèces de fruits hôtes 
appartenant à la famille des Solanaceae, contenant souvent des composés toxiques (Brévault 
et al. 2008). 
Les composés volatils provenant du péricarpe des fruits déterminent l’attractivité ou la 
non-attractivité des fruits hôtes pour les Tephritidae, leur permettant ainsi de discriminer entre 
les plantes hôtes et non hôtes (Fitt 1986b; Balagawi et al. 2005). Également, la dureté du 
péricarpe des fruits détermine la capacité des femelles à pondre (Bateman 1972; Díaz‐
Fleischer et Aluja 2003). Bien que les propriétés physiques et chimiques de la peau des fruits 
puissent également affecter la survie larvaire, ces paramètres n’ont pas été pris en compte 
dans cette thèse. Par exemple, les premiers stades larvaires peuvent souffrir d'une forte 
mortalité en lien avec la présence des huiles essentielles dans le flavédo ou la sécrétion de 
gommes par les agrumes (Greany et al. 1983; Papachristos et al. 2008; Papachristos et al. 
2009), la formation de callosités autour des œufs et les mécanisme de résistance du zeste de 
fruit empêchant les larves d'atteindre la pulpe du fruit (Greany et al. 1983). De plus, les fruits 
charnus se caractérisant par une faible diversité structurelle en comparaison des tiges, feuilles, 
ou inflorescences, la gamme de plantes hôtes des Tephritidae frugivores a tendance à évoluer 
et devenir plus large que la gamme de plantes hôtes des espèces des Tephritidae se nourrissant 
sur d’autres parties de la plante (Zwolfer et Cavalloro 1983). 
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La performance larvaire mesurée sur les populations élevées au laboratoire pour 
plusieurs générations peut représenter une limitation importante de cette étude. Des 
changements dans le comportement et les traits d’histoire de vie des insectes phytophages 
peuvent notamment exister entre les populations sauvages et les populations d’élevage 
(Richerson et Cameron 1974; Vargas et Carey 1989; Vaníčková et al. 2012; Genc 2014). 
Cependant, les préférences des femelles pour la ponte ont tendance à évoluer plus rapidement 
que les performances des larves davantage conservées. Par exemple chez les bruches, après 11 
générations de sélection naturelle et artificielle, un changement des femelles pour les plantes 
hôtes a été détectée mais pas dans les performances physiologiques des larves (Wasserman et 
Futuyma 1981). Cette étude présente également d’autres limitations. Premièrement, certains 
composants potentiellement importants de la spécialisation n’ont pas été évalués. La 
préférence des femelles, par exemple n’a pas été mesurée, mais peut influencer grandement 
l’abondance des mouches des fruits (Fitt 1986a) et représente un facteur important facilitant 
l’adaptation aux plantes-hôtes (West-Eberhard 1989). Deuxièmement, alors que les bactéries 
symbiotiques du système digestif des insectes peuvent avoir un impact sur le développement 
des larves et la fitness des adultes (Augustinos et al. 2015), leur effet n’a pas été mesuré dans 
cette étude. Les communautés bactériennes jouent un rôle majeur dans les processus de 
désintoxication rendant ainsi les tissus végétaux comestibles pour les insectes phytophages et 
favorisent l'adaptation entre les insectes phytophages et les plantes hôtes (Tsuchida et al. 
2004; Frago et al. 2012). Finalement les, interactions entre différentes espèces de mouches 
des fruits n’ont pas été évaluées dans cette partie. La compétition intra et inter spécifique 
entre les larves des différentes espèces dans les fruits et entre les femelles adultes pour les 
sites de pontes sont des facteurs potentiellement importants affectant l’utilisation des plantes 
hôtes par les insectes phytophages dans la nature (Feder et al. 1995; Duyck et al. 2006a). Des 
recherches supplémentaires sont nécessaires pour déterminer comment les résultats de cette 
étude pourraient expliquer la dynamique de cette communauté.  
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Chapitre 2 : Différence entre la niche fondamentale et la niche réalisée : 
Cas d’étude des espèces de mouches des fruits généralistes et spécialistes 
Dans la nature, les insectes spécialistes et généralistes cohabitent dans les mêmes 
communautés en occupant chacun une partie de leur gamme de plantes hôtes potentielles. La 
niche réalisée est ainsi généralement plus petite que la niche fondamentale (Pulliam 2000). 
L’importance de l'écart entre ces deux niches dépend de divers facteurs, y compris les 
contraintes historiques, environnementales et géographiques (Beaumont et al. 2009; Rasmann 
et al. 2014; Zhu et al. 2015). Les interactions biotiques comme la compétition et la prédation 
peuvent également restreindre cette niche réalisée (MacArthur 1958; Paine 1966; Janzen 
1970; Tilman 1994). 
 La dynamique des populations au sein des communautés peut être affectée 
particulièrement par la compétition interspécifique (Lawton et Hassell 1981; Begon et al. 
2006; Kaplan et Denno 2007). Sur une grande échelle de temps, les insectes phytophages 
généralistes et spécialistes ont coévolué avec leurs plantes hôtes, et chaque espèce est 
spécialisée sur une gamme plus au moins importante de plantes et restreinte à une niche 
écologique particulière. Cette spécialisation alimentaire minimise ainsi les interactions 
compétitives (DeBach 1966; Scriber 1973). Dans un cas d’invasions biologiques récentes, des 
espèces exotiques s’intègrent dans les communautés résidentes (endémique ou préalablement 
introduite) créant ainsi de nouvelles interactions interspécifiques. Ceci se traduit par une forte 
compétition interspécifique entre les espèces envahissantes et les espèces résidentes menant 
souvent à un déplacement compétitif sur la niche alimentaire (Reitz et Trumble 2002). 
L’intensité de la compétition interspécifique dépend du degré de chevauchement des niches 
entre les espèces (Colwell et Futuyma 1971; Pianka 1974; Abrams 1980), et elle diffère entre 
les espèces spécialistes et les espèces généralistes, vu que les spécialistes partagent leurs 
ressources alors que les généralistes se chevauchent dans l’utilisation de leurs ressources. 
Ainsi on prédit que la compétition interspécifique serait plus faible entre les espèces 
spécialistes qu’entre les espèces généralistes (Finke et Snyder 2008). 
Le degré de la parenté phylogénétique entre les plantes hôtes potentielles d’une 
communauté d’insectes affecte considérablement l’assemblage et la structure de cette 
communauté (Futuyma et Gould 1979; Webb et al. 2002; Emerson et Gillespie 2008). 
L’évolution de l’utilisation des plantes hôtes est souvent, mais pas toujours conservée à 
l'égard de la taxonomie de l’hôte (Farrell et Mitter 1993; Futuyma 1999). Contrairement aux 
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insectes phytophages généralistes, les spécialistes se nourrissent souvent sur des plantes hôtes 
étroitement liées (Farrell et al. 1992; Weiblen et al. 2006). Ceci est vrai pour les 
communautés coévoluées et les communautés récentes (avec une nouvelle histoire 
d’invasion). Par exemple, la majorité des insectes européens envahissants dans les forêts en 
Amérique du Nord, à l’exception de cinq espèces extrêmement polyphages, ont colonisé les 
plantes de même genre que leurs plantes hôtes en Europe (Niemelä et Mattson 1996). Ceci 
suggère que le signal phylogénétique des plantes hôtes diffère pour les insectes spécialistes et 
les insectes généralistes, mais peut être conservé entre les zones d’origines et envahies. Ainsi, 
il pourrait être possible de prédire la niche alimentaire réalisée d’une espèce spécialiste, mais 
pas pour les insectes généralistes, à partir de leur niche fondamentale. 
L’objectif de ce chapitre est de déterminer si la relation entre la niche fondamentale et la 
niche réalisée est différente entre les Tephritidae spécialistes et généralistes. Nous avons 
documenté la niche fondamentale en mesurant au laboratoire la survie larvaire de 7 espèces de 
Tephritidae sur 27 espèces de plantes hôtes appartenant à 13 familles. Nous avons ensuite 
caractérisé la niche réalisée en étudiant sur terrain la fréquence à laquelle chaque espèce de 
fruit a été infestée par chaque espèce de Tephritidae. Nous avons estimé le chevauchement 
des niches alimentaires entre ces Tephritidae au laboratoire et sur le terrain. Enfin, nous avons 
vérifié si les espèces aussi bien généralistes que spécialistes ont tendance à se nourrir sur des 
plantes phylogénétiquement liées dans leurs niches fondamentales et réalisées. 
1. Matériel et méthodes 
1.1. Données de laboratoire : niche fondamentale 
La niche fondamentale, de quatre espèces généralistes (C. catoirii, C. capitata, C. quilicii, et 
B. zonata) et de trois espèces spécialistes D. demmerezi, B. cucurbitae, et N. cyanescens), a 
été déterminée au laboratoire. La technique d’élevage de ces espèces a été décrite dans la 
première partie de ce chapitre. Vu les problèmes rencontrés dans l'élevage, la niche 
fondamentale n'a pas pu être déterminée pour D. ciliatus et par conséquence elle a été exclue 
de cette étude. 
La niche fondamentale a été estimée pour chaque espèce de Tephritidae en utilisant la 
survie larvaire sur 27 espèces de fruits appartenant à 13 familles (Tableau 7). La survie 
larvaire est un bon estimateur de la fitness pour les Tephritidae par ce qu’elle est étroitement 
corrélée avec le poids pupal et le temps de développement larvaire (cf. chapitre III, partie I). 
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Les données de la survie larvaire sur 22 espèces de fruits ont été obtenues à partir des résultats 
de la première partie de ce chapitre (Tableau 7), et les données de la survie larvaire sur les 
cinq autres espèces des fruits (café, grenade, bringellier, jamalac et jamrozat) ont été obtenues 
dans cette partie avec la même méthode décrite précédemment. 
1.2. Données de terrain : niche réalisée 
Pour estimer la niche réalisée de sept espèces de mouches des fruits, nous avons utilisé la 
fréquence à laquelle chaque espèce de fruit a été infestée par chaque espèce de Tephritidae 
(Charlery de la Masselière, M. doctorat en cours 2014/2017). Ces données ont été collectées 
par les agents du CIRAD sur toute l’île de La Réunion entre 2001 et 2009, dans les vergers, 
les jardins et les habitats naturels où ces 27 plantes hôtes sont potentiellement présentes. Les 
fruits sur les arbres ou récemment tombés sur sol ont été collectés, triés par espèce et placés 
sur une grille dans un bac préalablement rempli par une fine couche de sable ou de sciure de 
bois. Chaque espèce a été échantillonnée au moins quatre fois. Les bacs ont été placés au 
laboratoire à une température ambiante et les adultes émergés ont été comptés et identifiés. 
Un total de 91 108 mouches des fruits ont été collectées à partir de 8 334 fruits échantillonnés 
sur 127 sites.  
1.3. Reconstruction de l’arbre phylogénétique des plantes hôtes 
La phylogénie de ces 27 espèces de fruits a été reconstituée à partir des séquences de gènes 
chloroplastiques matk (1500 bp) et rbcl (1300 pb). Ces séquences ont été obtenues à partir du 
GenBank (Benson et al. 2006) ou déterminées par la méthode Sanger (Charlery de la 
Masselière, M. doctorat en cours 2014/2017). Par la suite, le meilleur modèle de substitution a 
été sélectionné en utilisant jModelTest2 (Darriba et al. 2012) (GTR+G pour matk et  
GTR+I+G pour rbcl), et la phylogénie a été reconstruite en utilisant MrBayes v3.2 (Ronquist 
et al. 2012).  
Pour construire la matrice de l’interaction insecte-plante, Y = [Yij], avec les lignes 
correspondant aux espèces des fruits et les colonnes correspondant aux espèces de 
Tephritidae, nous avons utilisé la fonction visweb ( ) dans le package bipartite ( ) dans R. 
Deux réseaux d’interactions ont été construits, le premier en utilisant les données de la survie 
larvaire au laboratoire et le deuxième en utilisant les données de terrain correspondant à la 
fréquence à laquelle chaque espèce de fruit a été infestée par chaque espèce de Tephritidae. 
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Pour ces deux réseaux d’interaction, les fruits ont été classés selon leur distance 
phylogénétique.  
2. Analyses statistiques 
2.1. Indice de spécialisation 
Pour évaluer la spécialisation de chaque espèce de Tephritidae sur chaque fruit basée sur la 
survie larvaire au laboratoire et basée sur la distribution des fréquences d’infestation sur 
terrain, nous avons calculé l’indice de spécialisation PDI (Paired Difference Index) de Poisot 
et al. (2012) en utilisant la fonction PDI ( ) dans le package bipartite (Dormann 2011) dans R. 
L’indice PDI est compris entre 0 et 1, où 0 indique le maximum de la généralisation et 1 
indique le maximum de la spécialisation. Pour déterminer l’intervalle de confiance de l’indice 
PDI, la matrice des données originales (27 espèces de fruits par les 7 espèces de Tephritidae) 
a été utilisée dans une méthode de bootstrap en tirant aléatoirement les données sur les lignes 
1000 fois (algorithme de randomisation de type 3) (Winemiller et Pianka 1990). Ensuite, nous 
avons estimé l’intervalle de confiance (IC) pour α = 5, 1, et 0.1% en calculant les quantiles 
(α/2 and 1-α/2) sur la distribution empirique des valeurs de l’indice PDI. Pour comparer les 
valeurs estimées de l’indice PDI au laboratoire et sur terrain, nous avons comparé les 
intervalles de confiances obtenus précédemment par bootstrap.   
2.2. Signal phylogénétique 
Le signal phylogénétique a été évalué par le test d’Abouheif (1999) qui détecte 
l’autocorrélation phylogénétique sur des traits quantitatifs. Nous avons estimé l’indice Cmean 
d’Abouheif par la fonction abouheif.moran ( ) du package adephylo ( ) dans R avec la 
méthode « patristic » basée sur la longueur des branches. L’indice Abouheif est basé sur la 
somme des carrés des différences entre les valeurs d’un trait entre espèces voisines (Abouheif 
1999). Abouheif suggère que Cmean est la valeur moyenne d'un sous-ensemble aléatoire de 
toutes les représentations possibles. Les Pvalues ont été obtenues en comparant les valeurs 
observées d’Abouheif à une distribution nulle obtenue par 999 randomisations. Pour 
déterminer l’intervalle de confiance de l’indice Cmean d’Abouheif, la matrice des données 
originales (27 espèces de fruits par 7 espèces de Tephritidae) a été utilisée dans une méthode 
de bootstrap en tirant aléatoirement les données sur les lignes 1000 fois (algorithme de 
randomisation de type 3) (Winemiller et Pianka 1990). Ensuite, nous avons estimé l’intervalle 
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de confiance (IC) à 5 % en calculant les quantiles (2.5 et 97.5) sur la distribution empirique 
des valeurs de l’indice Cmean d’Abouheif. 
2.3. Indice de chevauchement de niches 
Le chevauchement de niches entre deux espèces de Tephritidae a été estimé en utilisant la 
survie larvaire mesurée au laboratoire et la fréquence à laquelle chaque espèce de fruit a été 
infestée par chaque espèce de Tephritidae sur terrain. Le chevauchement de niches (NOi) 
entre les paires d’espèces de Tephritidae a été calculé en utilisant l’indice de Pianka (1973) 
par la fonction niche.overlap ( ) du package package spaa ( ) dans R. Cet indice est 
symétrique et compris entre 0 et 1, où 0 indique que les ressources sont utilisées par une seule 
espèce alors que 1 représente un chevauchement total des niches. Pour déterminer l’intervalle 
de confiance de l’indice de chevauchement des niches NOi, la matrice des données originales 
(27 espèces de fruits par 7 espèces de Tephritidae) a été utilisée dans une méthode de 
bootstrap en tirant aléatoirement les données sur les lignes 1000 fois (algorithme de 
randomisation de type 3) (Winemiller et Pianka 1990). Ensuite, nous avons estimé l’intervalle 
de confiance (IC) à 5 % en calculant les quantiles (2.5 et 97.5) sur la distribution empirique 
des valeurs de l’indice de chevauchement des niches NOi.  
3. Résultats  
3.1. Comparaison de la spécialisation au laboratoire et sur terrain 
L’indice de spécialisation mesuré au laboratoire (Figure 44) était plus faible que l’indice de 
spécialisation mesuré sur terrain pour C. catoirii, C. capitata, B. zonata, and D. demmerezi et 
n’était pas significativement différent entre le laboratoire et le terrain pour C. quilicii, N. 
cyanescens et Z. cucurbitae. La comparaison des intervalles de confiance (IC) montre que la 
différence entre les indices de spécialisation mesurés au laboratoire et sur terrain était 
significative à 0.01% pour C. catoirii, C. capitata, B. zonata et D. demmerezi mais n’était pas 
significative à 5% pour C. quilicii, N. cyanescens and Z. cucurbitae. 
Au laboratoire, l’indice de spécialisation PDI était plus faible pour C. catoirii, C. 
capitata, C. quilicii et B. zonata que pour D. demmerezi, Z. cucurbitae et N. cyanescens. Sur 
terrain, l’indice de spécialisation PDI était plus élevé pour C. catoirii, C. capitata, B. zonata, 
N. cyanescens, D. demmerezi et Z. cucurbitae que pour C. quilicii. 
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Figure 43. Indice de spécialisation (PDI, Paired Difference Indices) ± 95% IC pour 7 espèces 
de Tephritidae sur 27 espèces de plantes hôtes basé sur la survie larvaire mesurée au 
laboratoire et la distribution des fréquences d’infestation sur terrain. 
*** indique une différence significative à 0.1% entres les PDI mesurés au laboratoire et sur terrain par 
comparaison des intervalles de confiance (IC). NS indique une différence non significative entre les PDI mesurés 
au laboratoire et sur terrain par comparaison des intervalles de confiance 
 
3.2. Signal phylogénétique dans l’utilisation des plantes hôtes au laboratoire et sur 
terrain 
Pour les 7 espèces de Tephritidae, le signal phylogénétique d’Abouheif mesuré au laboratoire 
était plus faible que le signal phylogénétique mesuré sur terrain (Figure 44).  
Le signal phylogénétique estimé avec les données de la survie larvaire au laboratoire 
était significatif pour N. cyanescens (Cmean=0.141, Pvalue=0.027), D. demmerezi (Cmean=0.311, 
Pvalue< 0.001) et Z. cucurbitae (Cmean=0.176, Pvalue< 0.001) et n’était pas significatif pour C. 
catoirii (Cmean=-0.064, Pvalue=0.609), C. capitata (Cmean=-0.16 10E-5, Pvalue=0.272), C. quilicii 
(Cmean=0.009, Pvalue=0.232) et B. zonata (Cmean= -0.124, Pvalue=0.917).  
En utilisant les données de terrain, le signal phylogénétique d’Abouheif était significatif 
pour N. cyanescens (Cmean=0.374, Pvalue< 0.001), D. demmerezi (Cmean=0.411, Pvalue< 0.001), 
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Z. cucurbitae (Cmean=0.401, Pvalue< 0.001) et C. quilicii (Cmean=0.271, Pvalue< 0.001,) et n’était 
pas significatif pour C. catoirii (Cmean=-0.052, Pvalue=0.547), C. capitata (Cmean=0.027, 
Pvalue=0.093) et B. zonata (Cmean=0.062, Pvalue=0.063).  
 
Figure 44. Signal phylogénétique des plantes hôtes utilisées par les 7 espèces de Tephritidae 
au laboratoire et sur terrain. Abouheif Cmean± 95% IC. * et  *** indiquent que l’indice d’Abouhief 
est significatif respectivement à 0.05% et 0.001% selon les tests de Monte-Carlo. 
 
3.3. Comparaison entre les niches des spécialistes et des généralistes 
Au laboratoire, les espèces spécialistes N. cyanescens, D. demmerezi, et Z. cucurbitae 
survivent sur un nombre de fruits relativement faible (Figure 45) avec un chevauchement de 
niches faible sauf entre D. demmerezi et Z. cucurbitae pour lesquelles le chevauchement de 
niches était de 69%. Les généralistes C. catoirii, C. capitata, C. quilicii, et B. zonata survivent 
sur un nombre relativement important d’espèces de fruits avec des chevauchements de niches 
élevés entre eux (>70%, Figure. 46).  
Sur terrain, les Tephritidae spécialistes sont associés à un nombre faible de fruits en 
comparaison des Tephritidae généralistes. Le chevauchement de niches était important entre 
D. demmerezi et Z. cucurbitae (60%) et entre C. quilicii et B. zonata (64%). L‘espèce 
spécialiste N. cyanescens se développe avec une performance élevée sur les fruits de la 
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famille des Solanaceae à la fois au laboratoire et sur terrain mais elle est également capable de 
se développer avec une faible performance sur des fruits de la famille des Cucurbitaceae et 
des Combretaceae au laboratoire. Dacus demmerezi et Z. cucurbitae survivent sur les fruits de 
la famille des Cucurbitaceae au laboratoire et sur terrain et elles sont capables également de 
survivre au laboratoire sur les fruits de la famille des Solanaceae.  
La gamme de plantes hôtes des Tephritidae généralistes inclut les fruits de la famille des 
Cucurbitaceae seulement au laboratoire. Ceratitis catoirii est associée à un faible nombre 
d’espèces de fruits sur terrain en comparaison de sa gamme de plantes hôtes au laboratoire (5 
espèces vs. 21 espèces). Ceratitis quilicii survit au laboratoire ainsi que sur terrain sur les 
fruits de la famille des Rosaceae et des Myrtaceae et elle est capable également de se 
développer sur le terrain sur d’autres fruits comme Eriobotrya japonica et Punica granatum. 
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Figure 45. Phylogénie des plantes hôtes et réseaux d’interaction de la communauté des Tephritidae de la Réunion basée sur les données de 
laboratoire et du terrain. Les réseaux d’interaction sont composés de 7 espèces de Tephritidae et 27 espèces de fruits hôtes. (a) Arbre 
phylogénétique de 27 espèces de fruits hôtes, (b) Réseau d’interaction basé sur la survie larvaire mesurée au laboratoire. (c) Réseau d’interaction 
basé sur les fréquences d’infestations par les Tephritidae sur terrain. L’intensité de la couleur de chaque carré indique le niveau de survie larvaire 
au laboratoire et de la fréquence d’utilisation des fruits sur terrain (le noir représente le maximum de la survie ou de la fréquence d’utilisation). 
Ccat: C. catoirii, Ccap: C. capitata, Cros: C. quilicii, Bzon: B. zonata, Bcuc : Z. cucurbitae, Ddem: D. demmerezi, Ncya: N. cyanescens. 
a b 
c 
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Figure 46. Chevauchement de niches calculé pour les 7 espèces de Tephritidae sur 27 espèces de plantes hôtes au laboratoire (a) et sur terrain 
(b). Une valeur élevée indique un chevauchement de niche très fort entre ces deux espèces.  
 
b a 
C. quilicii C. quilicii 
C. capitata C. capitata 
C. catoirii C. catoirii 
B. zonata B. zonata 
N. cyanescens N. cyanescens 
D. demmerezi D. demmerezi 
Z. cucurbitae Z. cucurbitae 
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4. Discussion 
Pour les Tephritidae spécialistes, notre étude montre que la niche fondamentale est plus large 
que la niche réalisée, et les espèces utilisent les mêmes familles des fruits dans les deux 
niches. Neoceratitis cyanescens se développe sur les fruits de la famille des Solanaceae dans 
sa niche fondamentale ainsi que dans sa niche réalisée. Les mouches des Cucurbitaceae                   
D. demmerezi et Z. cucurbitae utilisent les fruits de la famille des Cucurbitaceae dans leurs 
niches réalisées et fondamentales. Le signal phylogénétique est significatif pour ces 
Tephritidae spécialistes dans les deux niches mais il est plus faible dans la niche fondamentale 
que dans la niche réalisée. Ceci peut être expliqué par le degré de spécialisation de chaque 
espèce de Tephritidae dans les deux niches, N. cyanescens est moins spécialiste dans sa niche 
fondamentale que dans sa niche réalisée en utilisant des Solanaceae et non-Solanaceae dans sa 
niche fondamentale. Également, D. demmerezi et Z. cucurbitae se développent sur des 
Cucurbitaceae et sur les non-Cucurbitaceae dans leurs niches fondamentales. Le 
chevauchement de niches entre les Tephritidae spécialistes est plus important dans la niche 
fondamentale que dans la niche réalisée et particulièrement important entre D. demmerezi et 
Z. cucurbitae dans les deux niches. Colwell et Futuyma (1971) ont indiqué que la présence 
d’un chevauchement de niches alimentaires entre deux espèces dans la nature peut être la 
preuve que les deux espèces sont en compétition. La compétition interspécifique entre D. 
demmerezi et Z. cucurbitae a été démontrée au laboratoire et les larves de                        D. 
demmerezi sont plus affectées par la compétition que les larves de Z. cucurbitae (Jacquard et 
al. 2010). 
Les espèces généralistes, sauf C. quilicii, utilisent une gamme de plantes hôtes plus 
large dans leur niche fondamentale que dans leur niche réalisée. Pour C. capitata, C. catoirii 
et B. zonata, le signal phylogénétique n’était significatif ni dans la niche fondamentale, ni 
dans la niche réalisée. Au contraire C. quilicii a montré un signal phylogénétique significatif 
uniquement dans la niche réalisée malgré un indice de spécialisation équivalent dans les deux 
niches. Ceratitis quilicii utilise les Rosaceae et les Myrtaceae dans sa niche fondamentale 
ainsi que dans sa niche réalisée mais elle se développe aussi sur les Cucurbitaceae dans sa 
niche fondamentale et non dans sa niche réalisée où elle utilise d’autres fruits de la famille des 
Rosaceae comme Eriobotrya japonica et des fruits proches phylogénétiquement de familles 
des Rosaceae et Myrtaceae. Bien que C. catoirii soit une espèce généraliste dans sa niche 
fondamentale, elle a tendance à être spécialiste dans sa niche réalisée, probablement à cause 
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de la compétition avec les autres espèces envahissantes comme C. capitata, C. quilicii et B. 
zonata (Duyck et al. 2006a). 
Pour la communauté des Tephritidae de La Réunion, notre étude a montré que la niche 
fondamentale est plus large que la niche réalisée pour les spécialistes que pour les généralistes 
à l’exception de C. quilicii pour laquelle les deux niches sont équivalentes. La différence entre 
les deux niches dépend du degré de chevauchement de niches entre les différentes espèces. 
Cette différence est faible dans le cas d’un faible chevauchement de niches entre deux espèces 
tel que pour N. cyanescens avec les autres espèces, et augmente avec l’augmentation du degré 
de chevauchement de niches. La différence entre la niche fondamentale et la niche réalisée est 
plus importante pour les généralistes C. catoirii, C. capitata, et B. zonata que pour les 
spécialistes N. cyanescens, D. demmerezi, et Z. cucurbitae. Sur terrain, les Tephritidae 
généralistes ont tendance à éviter les plantes hôtes sur lesquelles les spécialistes sont très 
performantes. L’hypothèse de “jack of all trades is master of none” explique les contraintes 
d’utilisation des plantes hôtes résultent des coûts pour la fitness : les insectes phytophages 
généralistes devraient avoir une fitness plus faible pour des plantes hôtes utilisées en commun 
avec les espèces spécialistes même si leur fitness moyenne sur les différentes plantes hôtes est 
supérieure à celle des insectes spécialistes (Futuyma et Moreno 1988; Joshi et Thompson 
1995). Cette hypothèse est fréquemment utilisée pour expliquer la prédominance des 
spécialistes sur leurs plantes hôtes, et cette spécialisation évolue comme une conséquence du 
trade-off dans les performances des insectes sur différentes plantes hôtes (McPeek 1996; 
Ravigné et al. 2009). 
La restriction de la niche réalisée d’une espèce sous l’effet de la compétition avec une 
autre espèce a été démontrée pour les Tephritidae généralistes qui ont envahi La Réunion 
(Duyck et al. 2004). La hiérarchie de la compétition interspécifique coïncide avec la séquence 
temporelle d’invasion, où l’espèce de Tephritidae la plus récemment établie présente une 
tendance à être compétitivement dominante par rapport aux autres espèces généralistes 
(Duyck et al. 2006a) et spécialistes (Jacquard et al. 2010) préalablement établies. Les résultats 
de notre étude et les résultats obtenus précédemment suggèrent que la différence entre la 
niche fondamentale et la niche réalisée pour les espèces généralistes et spécialistes diminue 
selon la hiérarchie de la compétition interspécifique, c’est-à-dire cette différence est plus 
faible pour les dernières espèces établies. Chez les Tephritidae spécialistes, la différence entre 
les deux niches est plus importante pour l’espèce indigène D. demmerezi que pour l’espèce 
invasive Z. cucurbitae. Chez les Tephritidae généralistes, cette différence est plus importante 
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pour l’espèce endémique C. catoirii que pour l’espèce invasive C. capitata. Cette différence 
est encore plus faible dans le cas de la deuxième espèce invasive C. quilicii, pour laquelle sa 
niche fondamentale est égale à sa niche réalisée. Bactrocera zonata présente un cas récent 
d’invasion à La Réunion et elle est encore dans le processus d'expansion ; ce qui peut 
expliquer la différence importante entre sa niche fondamentale et sa niche réalisée. Lorsque 
les espèces envahissantes s’intègrent dans une communauté résidente, elles perturbent le 
fonctionnement de cette communauté et potentiellement créent de nouvelles associations entre 
les espèces résidentes (Elliott et al. 1996; Goulson 2003; Strauss et al. 2006). Nous nous 
attendons à ce que B. zonata augmente sa niche réalisée en diminuant les niches réalisées de 
C. quilicii, C. capitata et C. catoirii. 
Cette étude s’intéresse également au signal phylogénétique des plantes hôtes utilisées 
par les Tephritidae pour leurs niches fondamentale et réalisée. Nous avons constaté que les 
Tephritidae spécialistes se nourrissent sur les espèces de fruits étroitement liées alors que les 
Tephritidae généralistes se nourrissent sur des plantes phylogénétiquement éloignées. Ces 
résultats peuvent être expliqués par la phénologie de la fructification (disponibilité des fruits) 
des différentes espèces de plantes hôtes dans la nature (niche réalisée). Les Solanaceae et les 
Cucurbitaceae utilisés par les Tephritidae spécialistes sont disponibles tout au long de l'année 
à La Réunion alors que les espèces des plantes hôtes utilisées par les Tephritidae généralistes 
sont disponibles seulement sur une courte période durant l'année (Charlery de la Masselière, 
M., doctorat en cours 2014/2017; Quilici et Jeuffrault 2001). La capacité à apprendre et 
mémoriser est plus importante chez les insectes phytophages généralistes que chez les 
spécialistes (Bernays 2001; Bernays et al. 2004; Tapia et al. 2015).  
Dans le cas des Tephritidae, des études précédentes ont montré que l’espèce spécialiste 
Bactrocera cucumis utilise des plantes hôtes étroitement liées contrairement à l’espèce 
généraliste Bactrocera tryoni (Balagawi et al. 2013). La tendance des espèces spécialistes à 
utiliser des plantes étroitement liées a été documentée chez la tribu des Cephaloleiini 
(Descampe et al. 2008) et plus généralement chez les insectes phytophages (Niemelä et 
Mattson 1996; Weiblen et al. 2006). La relation entre les préférences alimentaires des insectes 
phytophages et la phylogénie des communautés de plantes hôtes suggère que de nombreuses 
espèces d'insectes sont spécialistes de certains clades (Novotny et al. 2002; Novotny et Basset 
2005; Ødegaard et al. 2005; Weiblen et al. 2006). L’association très étroite montrée dans 
notre étude entre les Tephritidae spécialistes et les espèces des plantes liées génétiquement à 
la fois dans la niche fondamentale et dans la niche réalisée suggère qu’acquérir de nouvelles 
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plantes hôtes par les spécialistes sera plus facile entre les plantes étroitement liées qu’entre les 
plantes non apparentées. Par conséquent, mettre en évidence ce comportement peut être utile 
pour prédire si certaines espèces spécialistes sont en mesure d'envahir avec succès de 
nouveaux habitats et régions. Dans ce contexte, Niemelä et Mattson (1996) ont montré que les 
insectes exotiques colonisant une nouvelle zone géographique ont la possibilité de se 
développer sur des nouvelles espèces de plantes hôtes, si seulement ces nouveaux hôtes sont 
suffisamment abondants et sont taxonomiquement liés à leurs gammes d’hôtes potentielles. 
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Conclusion générale  
Nous avons montré que le trimedlure est plus efficace que l’huile de gingembre pour la 
surveillance et la détection précoce de C. capitata. Il peut ainsi être utilisé en Tunisie dans les 
systèmes de surveillance contre ce ravageur. Il est recommandé également de changer les 
capsules à trimedlure toutes les 6 semaines dans les conditions estivales. L’évaluation de 
l’efficacité de la lutte chimique a permis de conclure que le Spinosad représente une bonne 
alternative au Malathion, mais son utilisation dans les applications d’appât par voie aérienne 
ou terrestre ne doit pas être considérée comme la seule méthode de lutte contre C. capitata. 
Elle doit faire partie d’une approche de lutte intégrée qui implique l’utilisation de différents 
systèmes compatibles pour le contrôle des populations de C. capitata sous un seuil où les 
dégâts sont économiquement tolérables. Cette étude a permis également de prouver 
l’efficacité de la technique attract-and-kill dans la gestion des populations de C. capitata. Le 
piégeage de masse à base de l’attractif alimentaire Ceratrap® assure une bonne protection des 
cultures d’agrumes, d’abricotier et de figuier contre la mouche C. capitata. Les deux systèmes 
de bait station (Ceranock® et AAL&K®) sont efficaces dans la réduction de la population de 
C. capitata dans les cultures d’agrumes et de pêchers et dans le maintien du taux de fruits 
piqués à un niveau faible acceptable par les agriculteurs. Les résultats ont montré également 
que ces dispositifs de bait station sont moins nocifs pour les insectes non cibles que les 
traitements chimiques. Le piégeage de masse et le bait station appliqués seuls en vergers, sans 
faire recours à l’utilisation d’insecticides, représentent une bonne alternative aux traitements 
insecticides classiques. L’application de cette technique et l’utilisation du Spinosad dans une 
stratégie de lutte intégrée améliore le contrôle de C. capitata en assurant une production de 
fruits de bonne qualité. 
Ce travail de thèse a également permis de mieux comprendre les relations entre les 
espèces d’une communauté de Tephritidae et leurs plantes hôtes. Les plantes hôtes 
influencent la survie larvaire, le temps de développement larvaire et le poids pupal de 7 
espèces de Tephritidae étudiées. Ces traits de vie sont positivement corrélés l’un à l’autre 
montrant que la survie larvaire est un bon estimateur de la fitness pour les Tephritidae. La 
hiérarchie des performances des larves suggère que les plantes hôtes ne sont pas équivalentes 
sur le plan nutritif et que les Tephritidae n’ont pas le même besoin en éléments nutritifs. Les 
Tephritidae oligophages se développent sur les fruits riches en eau alors que les Tephritidae 
polyphages utilisent les fruits très riches en lipide, sucre, et fibre. La composition biochimique 
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des fruits semble donc être un facteur déterminant dans l’association entre les fruits et les 
différentes espèces de Tephritidae. La spécialisation d’hôte est déterminée non seulement par 
les performances larvaires mais aussi par les préférences des femelles. Dans notre cas, 
seulement les performances larvaires des Tephritidae ont été évaluées. La caractérisation des 
préférences des femelles de ces espèces pour la même gamme de plantes hôtes est en cours au 
laboratoire (Charlery de la Masselière, M. doctorat en cours 2014/2017). Ceci permettra, 
notamment, de comprendre si les performances larvaires sont positivement corrélées aux 
préférences des femelles et de tester ainsi l’hypothèse de corrélation entre préférences et 
performances.    
La différence entre la niche fondamentale et la niche réalisée est plus forte pour les 
Tephritidae généralistes que pour les Tephritidae spécialistes. Cette différence varie en 
fonction du degré de chevauchement des niches et par conséquent en fonction des 
performances en compétition interspécifique. Dans la communauté des Tephritidae 
spécialistes et généralistes, l’espèce invasive dominante, C. quilicii a montré sa capacité à 
occuper la plus grande proportion, voire la totalité de sa niche fondamentale.  
En plus de décrire la niche fondamentale et réalisée pour les sept espèces de 
Tephritidae, notre étude met en évidence également le potentiel de changement de plantes 
hôtes pour chaque espèce ainsi que la diversité des plantes hôtes sur lesquelles chaque 
Tephritidae est capable de se développer lors de son expansion spatiale. Les Tephritidae 
spécialistes utilisent des plantes hôtes liées phylogénétiquement et riches en eau dans leur 
niche fondamentale et réalisée contrairement aux espèces généralistes. Si une espèce de 
Tephritidae spécialiste envahit une nouvelle région, on s’attend à ce qu’elle utilise ses plantes 
hôtes caractéristiques ou qu’elle colonise de nouvelles espèces de plantes hôtes appartenant au 
même clade que ses plantes hôtes d’origine. Ceci n’est pas valable pour les Tephritidae 
généralistes pour lesquelles le changement de la gamme de plantes hôtes peut être prédit par 
la composition biochimique des fruits plutôt que par la phylogénie des plantes hôtes. 
Déterminer comment les Tephritidae sont capables d'envahir de nouvelles régions pourrait 
aider à prévenir les invasions, en particulier dans le cadre des analyses de risque 
phytosanitaire (ARP) et des procédures de quarantaine associées. Bactrocera zonata compte 
parmi les espèces connues pouvant être potentiellement invasive en Tunisie. Sa niche 
écologique se chevauche beaucoup avec celle de C. capitata et elle est plus compétitive que 
C. capitata. En cas d’invasion, on s’attend à terme que cette espèce puisse occuper la totalité 
de sa niche fondamentale mesurée dans cette étude. Zeugodacus cucurbitae, est inscrite 
 125 
 
également sur la liste des espèces de quarantaine pour la Tunisie, alors que Dacus frontalis 
représente la première espèce oligophage qui a récemment envahi ce territoire. Il serait donc 
nécessaire de définir les niches fondamentales et réalisées de D. frontalis et d’étudier la 
compétition interspécifique entre cette espèce et Z. cucurbitae. 
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Hafsi A, Abbes K, Harbi A, Rahmouni R, Chermiti B (2015) Comparative efficacy of 
Malathion and spinosad bait sprays against Ceratitis capitata Wiedmann (Diptera: 
Tephritidae) in Tunisian citrus orchards. J Entomol Zool Stud 3: 246-249. 
Cet article correspond à la partie 2, chapitre 2 du manuscrit. 
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Comparative efficacy of Malathion and spinosad 
bait sprays against Ceratitis capitata Wiedmann 
(Diptera: Tephritidae) in Tunisian citrus orchards 
 
Abir Hafsi, Khaled Abbes, Ahlem Harbi, Ridha Rahmouni, Brahim Chermiti 
 
Abstract 
Malathion is the key insecticide used in the control of the Mediterranean fruit fly (medfly), Ceratitis 
capitata (Wiedemann) (Diptera: Tephritidae) in Tunisia. Resistance to this organophosphate insecticide 
has been reported in various insect species. The use of Malathion will slowly phase out and replaced by 
more environment friendly insecticides such as spinosad. In this study, we evaluated spinosad as a 
replacement of Malathion in bait spray to control C. capitata in Tunisian citrus orchards. The assessment 
was based on weekly monitoring of C. capitata males catches in traps baited with trimedlure and the 
estimate of fruit damage on the Maltaise variety. Our results showed that the population level was 
significantly lower in spinosad than in Malathion bait sprays with 1.6 and 15.30 fly/trap/day respectively. 
The effectiveness of spinosad treatment was confirmed by significantly low rates of fruit damage not 
exceeding 9.75 %. 
 
Keywords: Citrus, Mediterranean fruit fly, Malathion, Spinosad, bait spray 
 
Introduction 
In Tunisia, citrus fruits are an important and valuable export commodity. Citrus culture is 
particularly important in the region of Cap Bon in North-eastern Tunisia. It is the main 
production area with about 15300 ha of citrus orchards [1] Tunisian citrus sector is restrained by 
several problems. Among these, the Mediterranean fruit fly (medfly) Ceratitis capitata 
Wiedemann is the most economically important insect pest among Tephritidae fruit flies 
which are well known for having economical importance since they affect a wide range of 
cultivated fruits [2]. In Tunisia, the economic damage caused by the medfly is estimated to be 
about 6.16 million USD [3]. Actually, the control of this pest remains problematic considering 
the severity of the caused damage.  
In the last decades, many control techniques have been developed and implemented to manage 
the medfly including male annihilation, sterile male and chemical control with insecticide-
baited protein hydrolysate. In Tunisia, most of the currently applied control schemes are 
mainly based on frequent applications of organophosphate based insecticides, especially 
Malathion mixed with protein-based baits (Lysatex) [4]. Malathion aerial sprays are very 
common. They are exclusively carried out by the Tunisian Ministry of Agriculture mainly 
during the period from September to November with an average of 3 sprays. Besides, many 
additional ground-malathion treatments can be performed by the farmers [5]. Resistance to 
Malathion has been reported in many insects’ pests, including some dipteran pests [6] and C. 
capitata populations in Spain [7]. These insecticides have been found to have negative impacts 
on beneficial insects [8, 9] and can result in secondary outbreaks of other pests [10].The use of 
malathion will slowly phase out and replaced by more environment friendly insecticides such 
as Spinosad which may reduce insecticide residues in citrus fruit [11]. This insecticide has a 
better environmental profile and is less toxic to natural enemies compared to malathion [12, 13, 
14]and showed a good control of different Tephritid pests worldwide [15, 16]. 
The aim of this study is to evaluate spinosad as a replacement for Malathion in bait spray to 
control C. capitata with regard to two parameters: monitoring of C. capitata populations and 
evaluation of fruit damage in Tunisian citrus orchards. 
 
Materials and methods 
Field sites 
The study was conducted in citrus orchards planted with Maltaise variety from October to 
December 2011in three orchards located in the Cap Bon region, Tunisia in order to assess 
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spinosad as a replacement of malathion in bait spray to control 
C. capitata. The first orchard received three aerial applications 
with Malathion bait spays, the second received three aerial 
applications using Malathion bait sprays and one ground 
application using spinosad bait spray and the third orchard 
received only two grounds applications with spinosad bait 
spray. The record of different treatments applications is shown 
in Table 1. 
 
Table 1. Records of application of ground and aerial treatments in different orchards 
 
Orchards Treatment Active Ingredient (AI) Ground/ Aerial application Application number Date of application 
[3A*+0T**] 
Malathion Aerial 
3 03/09/2011 
Malathion 13/10/2011 
14/11/2011 
[0A+2T] Spintor Spinosad Ground 1 16/10/2011 
Spintor Spinosad Ground 1 15/11/2011 
[3A+1T] Malathion Malathion Aerial 3 03/09/2011 
13/10/2011 
14/11/2011 
Spintor Spinosad Ground 1 10/09/2011 
 
Population monitoring 
In each orchard, five traps type Procida baited with cotton 
wicks soaked in trimedlure mixed with insecticide 
(dichlorodiphenyl phosphate (DDVP)) were hung in the south-
eastern sides of 5 randomly selected trees at approximately 1.5 
m above ground level. These traps were used to monitor the 
abundance of C. capitata male population in each orchard. 
Traps were checked weekly and the average number of 
captured males per trap per day was calculated and then used 
as a parameter reflecting the population density. Lures were 
renewed every four weeks. 
 
Fruit damage assessment 
In each of the three orchards, 10 trees were randomly selected 
and marked. From each one, 20 fruits from each side (East, 
West, North and South) were chosen. The number of 
oviposition punctures per marked fruit was counted weekly. 
For each tree, the rate of fruit damage was calculated as the 
number of fruit with at least one oviposition puncture over the 
total number of marked fruits. 
 
Statistical analysis 
For each orchard, the numbers of C. capitata males caught in 
traps were analyzed using a GLM (Generalized Linear Model) 
with Poisson error (Log link) as a function of treatment, date 
and interaction between these two factors. We then compared 
the curves of males' abundance during the experiment for the 
treatments by calculating area under disease progress curve 
(AUDPC) values, which were then analyzed using analysis of 
variance (ANOVA).  
Rates of fruit damages were analysed using a GLM with 
binomial error (logit link) as a function of treatment, date and 
interaction between these two factors. 
 
Results 
Monitoring of C. capitata populations 
Statistical analyses showed significant differences between C. 
capitata males abundance curves among the treatments (F2, 
12=105.86, P<0.001). C. capitata males abundance was 
affected by treatment (Dev2, 87=3818.9, P<0.001), date (Dev5, 
84=325.8, P<0.001). No significant effect of interaction 
between treatments and date (Dev10, 84=83.0, P=0.077) was 
observed. C. capitata male populations were significantly 
higher in orchards treated with three malathion aerial sprays 
than in orchards which received three aerial sprays with 
malathion andone ground application with spinosad and 
orchards which received only two ground treatments with 
spinosad. In orchards which received three Malathion aerial 
sprays, a maximum of 15.30 fly/trap/day was recorded in 16 
November 2011 (Figure 1). While in orchards treated with 
three aerial sprays with Malathion andone ground application 
with spinosad and those which received only two ground 
treatments with spinosad, captures were 4 and 9 times lower 
with 3.70 and 1.6 fly/trap/day respectively. 
 
 
 
Fig 1: Weekly abundance of C. capitata males in Procida traps in the 
experimental citrus orchards (A: Aerial spray and T: terrestrial spray). 
 
Fruit damage assessment 
The rate of fruit damage was affected by treatment (Dev2, 
297=70.93, P<0.001) and date (Dev5, 296=71.40, P<0.001). 
Significant effect of interaction between treatment and date 
(Dev10, 294=1.66, P=0.43) was observed. Three weeks before 
harvest, the rate of damaged fruits increased as the fruit 
ripened and fruit damage in orchards with three malathion 
aerial sprays was significantly higher than in orchards which 
received three aerial sprays with malathion andone ground 
application with spinosad and orchards which received only 
two ground treatments using spinosad insecticides with 21.5, 
11.75 and 9.75 % respectively (Figure 2). 
 
 
 
Fig 2: Accumulated percentage of soften oranges in the experimental 
Citrus orchards (A: Aerial spray and T: terrestrial spray). 
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Discussion 
The results of our study showed that C. capitata populations 
were lower in orchards which received three aerial sprays with 
malathion and one ground application with spinosad and 
orchards which received only two ground treatments with 
spinosad than orchards treated with three malathion aerial 
sprays. Two ground applications of spinosad mixed with 
protein baits decreased significantly the population of C. 
capitata in citrus orchards and reduced two time the rate of 
fruit damage compared to orchards with 3 aerial applications 
of malathion bait spray or 3 aerial applications of malathion 
bait spray and one spinosad ground application.  
The aerial application of Malathion bait spray can decrease the 
population of C. capitata but it remains above 10 
individual/trap/day. In the orchard which received three aerial 
Malathion bait sprays and one ground spinosad bait spray, the 
population of C. capitata was lower than in that treated with 
three aerial Malathion bait sprays and one ground spinosad 
bait spray. The application of ground spinosad bait spray in 10 
September 2011 suppressed the first populations of C. capitata 
emerged in citrus orchards which resulted in lower populations 
of the pest later in the season.  
The lowest density of C. capitata population was recorded in 
orchards treated with two spinosad bait sprays demonstrates 
the efficacy of spinosad against C. capitata [11]. Laboratory 
essays, showed the efficacy of spinosad compared to 
Malathion in achieving a higher and faster mortality of C. 
capitata females. Spinosad baits spray were tested in the field 
in Hawaii and Florida and showed a good control of 
Tephritidae comparable to standard Malathion bait sprays [15, 
17].  
We showed that spinosad bait spray reduce twice the rate of 
fruit damage in Tunisian citrus orchards compared to aerial 
spray using Malathion. This has also been observed in other 
studies showing spinosad bait spray being more effective than 
Malathion bait spray against C. capitata [18], Bactrocera 
dorsalis, and B. cucurbitae [19]. 
Spinosad was found to be the most promising alternative 
insecticide to Malathion for use in combination with protein 
hydrolysate to control C. capitata and C. Rosa [20].In addition, 
spinosad could be used because of its relatively positive 
ecological profile [21]. No detectable residues of spinosad were 
found on fruit [1] and low toxicity of spinosad to honey bees 
and several natural enemies was observed [22, 23, 24]. 
Our study reports that spinosad is a good alternative to 
Malathion in bait spray. In order to maximize the efficacy of 
spinosad bait spray in the control of C. capitata in citrus fields, 
alternation of host plants such as figs and prickly pears should 
be well managed [25] and sanitation measures in the orchards 
should be implemented [26]. 
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Abstract
For control of the Mediterranean fruit fly Ceratitis capitata (Diptera: Tephri-
tidae), the attract-and-kill or attracticide technique is an alternative to the
spraying of traditional organophosphate pesticides. In this study, the effec-
tiveness of Ceranock and AAL&K attract-and-kill bait stations was
assessed for control of C. capitata in Tunisian peach (Prunus persica) orch-
ards. Our results showed that, in orchards with early-ripening varieties,
the numbers of C. capitatamales and fruit damage were significantly lower
in plots treated with Ceranock and AAL&K bait stations than in plots trea-
ted with conventional organophosphate and pyrethroid insecticides. In
addition, the abundances of non-target insects in the Chrysopidae, Coc-
cinellidae and Miridae were significantly greater in plots treated with the
bait stations than in plots treated with the conventional pesticides; that is,
the use of attract-and-kill bait stations had fewer negative effects than the
application of conventional pesticides on the biological diversity in Tuni-
sian peach orchards. Overall, the results indicate that Ceranock and
AAL&K attract-and-kill bait stations are useful alternatives for the control
of C. capitata in Tunisian peach orchards planted with early-ripening vari-
eties.
Introduction
The Mediterranean fruit fly or medfly, Ceratitis capitata
(Wiedemann) (Diptera: Tephritidae), is a highly poly-
phagous and multivoltine pest worldwide (Liquido
et al. 1990). In Tunisia, C. capitata is one of the most
economically important pests of citrus, peach, fig and
apricot; the direct damage to fruits caused by C. capi-
tata results in yield losses equivalent to 4.5 million
U.S.$ (Driouchi 1990). Control of C. capitata has
mainly relied on the application of organophosphate
insecticides and especially malathion mixed with pro-
tein baits (Boulahia-Kheder et al. 2012). There are
several problems with the use of these insecticides.
For example, resistance to malathion was found in
C. capitata populations in Spain (Magana et al. 2007).
Also, malathion-based insecticides have negative
effects on non-target insects (Michaud 2003; Michaud
and Grant 2003) and can result in secondary out-
breaks of other pests (Gerson and Cohen 1989).
Moreover, the use of insecticides against C. capitata
does not always prevent fruit damage. Alternatives to
these organophosphate insecticides are clearly
needed.
As an alternative to these insecticides, the attract-
and-kill technique of mass trapping is used in many
countries including Spain and Greece (Navarro-Llopis
et al. 2008). Although mass trapping reduced C. capi-
tata adult numbers and fruit damage in Tunisian orch-
ards (Hafsi et al. 2015), the high costs of traps and
attractants are considered limiting factors (Navarro-
Llopis et al. 2013).
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Other forms of attract-and-kill techniques need to
be tested for the control of C. capitata, and one such
technique is referred to as the bait station system. Bait
station systems differ from mass trapping systems in
that bait stations do not retain target insects in traps
(El-Sayed et al. 2009; Navarro-Llopis et al. 2014).
Various bait station systems have been developed and
appear to be less expensive than current mass trap-
ping systems (Navarro-Llopis et al. 2013) and effec-
tive at reducing fruit loss by maintaining adult
C. capitata numbers under the economic threshold.
Several studies proved the efficiency of this technique
under low and high pest densities against pests in the
Lepidoptera (Mansour 2009; Kroschel and Zegarra
2013) and Tephritidae (Martinez-Ferrer et al. 2010).
Control with bait stations relies on a comprehensive
understanding of the orientation behaviour and
movement of adult flies with respect to oviposition
and food resources (Miranda et al. 2001) and also
relies on an understanding of insecticide efficacy
(Manrakhan et al. 2013). The current study evaluates
the use of two commercial bait station systems: the
Ceranock and the AAL&K bait stations. Although the
Ceranock attract-and-kill bait station system has been
found to control C. capitata in Tunisian peach orchards
(Bouagga et al. 2014), there are concerns regarding
the effects of food-based attractants on the environ-
ment and on the non-target organisms (Burns et al.
2001; Barry et al. 2003). AAL&K bait stations have
not been studied in Tunisia.
The first objective of our study was to compare the
effects of Ceranock and AAL&K attract-and-kill bait
stations with the spray application of deltamethrin
and dimethoate insecticides on C. capitata numbers
and fruit damage in early and mid-season variety. The
second objective was to evaluate the effects of these
treatments on the abundance of non-target insects.
Materials and Methods
Attract-and-kill systems
Two types of attract-and-kill bait stations were
tested. The Ceranock bait station, which was sup-
plied by Russell IPM (United Kingdom), has three
parts: a plastic hook, which is used to hang the
device from a tree branch; a plastic case; and a
sponge impregnated with the attractive bait (hydrol-
ysed proteins and citrus plant extract at 5 g/bait sta-
tion) and insecticide (alpha-cypermethrin at 0.01 g/
bait station). The average ‘lifespan’ of this bait sta-
tion is 4 months under normal field conditions. As
recommended by the manufacturer, 400 Ceranock
bait stations/ha were deployed in the peach orchards
in this study.
The AAL&K bait station, which was supplied by
Atlas Agro (Switzerland), consists of a tube containing
150 g of attracticide paste, which is a mixture of
attractive bait (enriched ginger oil as male C. capitata
parapheromone at 10%), insecticide (permethrin at
6%) and stabilizer (at 84%). This product is applied as
droplets of paste on the trees, and its average lifespan
is 4 weeks under normal field conditions. As recom-
mended by the manufacturer, it was applied in peach
orchards with an average of 3000 droplets (225 g)/ha
(6–7 droplets per tree), and droplets were placed on
the undersides of leaves.
Field experiments
Experiments were conducted in three peach orchards
in Tunisia. In two orchards, which were planted with
early varieties (one with San-Pedro and the other
with Flordastar), experiments were conducted from
March to June 2013; these orchards were located in
the Alelcha and Ourdanine areas in the coastal region
of Tunisia (table 1). In one orchard, which was
planted with a mid-season variety (Royal Glory), an
experiment was conducted from May to July 2014;
this orchard was located in north-eastern Tunisia
(table 1). In each orchard, the efficacy of Ceranock
and AAL&K bait stations was compared with a con-
ventional approach that used an organophosphate
insecticide (dimethoate at 100 ml/hl) and a pyre-
throid insecticide (deltamethrin at 83 ml/hl) as cover
sprays. Each of the three orchards had three plots of
1 ha each corresponding to the three treatments (the
conventional insecticides and the Ceranock and
AAL&K bait stations). The treatments are summarized
in table 1. In plots treated with conventional insecti-
cides, the insecticides were applied according to regu-
lar agricultural practices and label guidelines. The
insecticides were applied with a high pressure sprayer
equipped with turbulence chamber nozzles. Insecti-
cides were sprayed at a pressure of 6–7 bars to run-off
resulting in complete and even coverage of the tree
canopies. The bait stations were deployed at the rates
indicated in the previous section and on the dates
indicated in table 1.
Monitoring of C. capitata numbers
To monitor the numbers of male C. capitata in all plots,
we used ‘McPhail’ traps baited with trimedlure mixed
with dichlorvos (DDVP) as a killing agent. Six of these
traps were placed in each plot and were checked
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weekly. The males of C. capitata captured in each trap
were counted and removed weekly.
Evaluation of fruit damage
In each plot, 10 trees were randomly selected and
marked. From each one, 20 fruits from each orienta-
tion (east, west, north and south) were marked and
examined. The number of oviposition punctures per
marked fruit was determined weekly. For each tree,
the proportion of fruit damaged was calculated as the
number of fruit with at least one oviposition puncture
over the total number of examined fruits.
Effect of Ceranock and AAL&K bait stations on non-
target insects
The effects of the two kinds of attract-and-kill bait sta-
tions on the abundance of non-target insects were
assessed in the orchards at Alelcha and Ouardanine
using beat sheet samples. Samples were collected
7 days before and 5, 12 and 19 days after the bait sta-
tions were deployed or after deltamethrin and
dimethoate were applied. Each sampling was carried
out on 15 trees per plot according to the method
described by Fauvel et al. (1981). On each sampling
date, five branches per tree were beaten, and insects
were collected on a white rectangular beat sheet, giv-
ing a total of 75 sampled branches per treatment per
sampling date per plot. The samples were kept in 90%
alcohol and were identified to family and counted in
the laboratory. The families of non-target insects
selected for this study were Chrysopidae (Neu-
roptera), Coccinellidae (Coleoptera) and Miridae
(Hemiptera). These families were selected because
they contain species that are common and important
in peach orchards in Tunisia.
Statistical analysis
For each orchard, a generalized linear model
(GLM) with Poisson error (Log link) was used to
determine how numbers of C. capitata males caught
in the McPhail traps were affected by treatment
(Ceranock bait station, AAL&K bait station or con-
ventional approach), date and the interaction
between treatment and date. We then compared
the curves describing changes in male numbers
over time for the three treatments by calculating
area under disease progress curve (AUDPC) values,
which were then analysed using analysis of vari-
ance (ANOVA).
A GLM with binomial error (logit link) was used to
analyse the proportions of fruit damaged as a function
Table 1 Background information on the orchards and treatments used in this study
Orchard (area) Coordinates Treatment
Active
ingredient (AI)
Application
number
Application
date
Alelcha 35°42029″N
10°40035″E,
elevation: 58 m
Conventional approach Dimethoate 2 13 March 2013
24 March 2013
Deltamethrin 1 24 April 2013
Ceranock attract-and-kill a-Cypermethrin 1 30 March 2013
AAL&K attract-and-kill Permethrin 2 30 March 2013
02 May 2013
Ouardanine 35°31046″N
10°33006″E,
elevation: 96 m
Conventional approach Dimethoate 2 24 April 2013
25 May 2013
Deltamethrin 1 15 May 2013
Ceranock attract-and-kill a-Cypermethrin 1 30 March 2013
AAL&K attract-and-kill Permethrin 2 30 March 2013
02 May 2013
Morneg 36°40052″N
10°17026″E,
elevation: 32 m
Conventional approach Dimethoate 3 07 May 2014
22 May 2014
19 June 2014
Deltamethrin 3 19 March 2014
03 April 2014
22 April 2014
Ceranock attract-and-kill a-Cypermethrin 1 07 May 2014
AAL&K attract-and-kill Permethrin 3 07 May 2014
28 May 2014
18 June 2014
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of treatment, date and interaction between these two
factors.
A GLM with Poisson error (Log link) was used to
analyse the abundances of non-target insects as a
function of treatment, date and their interaction. All
statistical analyses were performed using R project for
statistical computing (R Development Core Team,
2008).
Results
C. capitata numbers
As indicated by AUDPC values, the abundance of
C. capitata males significantly differed among treat-
ments in the Alelcha orchard (F2, 15 = 129.81,
P < 0.001), in the Ouardanine orchard (F2,
15 = 43.18, P < 0.001) and in the Morneg orchard
(F2,12 = 357.6, P < 0.001).
In the Alelcha orchard, the abundance of C. capitata
males was affected by treatment (Dev2, 243 = 818.6,
P < 0.001), date (Dev14, 229 = 6868.3, P < 0.001) and
their interaction (Dev24, 205 = 50.2, P = 0.0013). C. capi-
tata males were significantly more abundant in plots
treated with conventional insecticides than in plots trea-
ted with AAL&K and Ceranock bait stations (fig. 1a).
In the Ouardanine orchard, the abundance of
C. capitata males was affected by treatment (Dev2,
243 = 8477.1, P < 0.001), date (Dev14, 229 = 7763.2,
P < 0.001) and their interaction (Dev24, 205 = 55.8,
P < 0.001). The number of males was initially low
and did not exceed 1.9 individuals/trap/day until 27
April 2013 (fig. 1b). After this date, C. capitata num-
bers increased steadily to a peak on 8 June 2013.
In the Morneg orchard, the abundance of C. capitata
males was affected by treatment (Dev2, 133 = 2571.1,
P < 0.001) and date (Dev8, 299 = 7077.00, P < 0.001)
but was not affected by their interaction (Dev16,
109 = 55.80, P = 0.40). Numbers of C. capitata males did
not differ among treatments until 13 May 2014 (fig. 1c).
After this date, C. capitata numbers increased more in
plots treated with Ceranock and AAL&K bait stations
than in plots treated with conventional insecticides.
The numbers of C. capitata males differed among the
three orchards (P < 0.001). The numbers were lower in
orchards with the early-ripening varieties (in Alelcha
and Ouardanine) than in the orchard with the mid-sea-
son ripening peach variety (in Morneg).
Fruit damage
The proportion of fruit damaged was affected by
treatment and date in the Alelcha orchard
(Dev2, 537 = 439.44, P < 0.001; Dev14, 529 = 2601.49,
P < 0.001, respectively), in the Ouardanine orchard
(Dev2, 537 = 779.00, P < 0.001; Dev14, 529 = 2601.49,
P < 0.001, respectively) and in the Morneg orchard
(Dev2, 207 = 1275.50, P < 0.001; Dev8, 201 = 3777.40,
P < 0.001, respectively). The interaction between
treatment and date was significant in the Morneg
orchard (Dev16, 189 = 15.60, P < 0.001) but not in the
other two orchards.
Fig. 1 Mean numbers of C. capitata males captured per McPhail tarp
and per day in plots treated with AAL&K and Ceranock attract-and-kill
bait stations and with conventional insecticides in three peach orchards
in Tunisia. (a) the Alelcha orchard in 2013; (b) the Ouardanine orchard in
2013; and (c) the Morneg orchard in 2014. Arrows indicate when bait
stations were deployed (light grey for AAL&K, dark grey for Ceranock)
and when insecticides were applied (black).
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In the Alelcha and Ourdanine orchards, the propor-
tion of fruit damaged at harvest was about two times
lower in plots treated with Ceranock and AAL&K bait
stations than in plots treated with conventional insec-
ticides (fig. 2a,b).
In the Morneg orchard, the proportion of fruit dam-
aged at harvest was substantially greater in plots trea-
ted with Ceranock and AAL&K bait stations than in
plots treated with conventional insecticides (fig. 2c).
Non-target insects
The abundance of the different families of non-target
insects did not significantly differ among treatments
on 04 November 2013, which was before insecticides
were sprayed and bait stations were deployed
(P = 0.954). The abundance of non-target insects did
significantly differ among treatments after 04 Novem-
ber 2013 (P < 0.001).
Chrysopidae abundance significantly differed
among treatments in the Alelcha orchard (P < 0.001,
table 2A) and in the Ourdanine orchard (P < 0.001,
table 2B) and among sampling dates within the treat-
ments (table 2A,B). Chrysopidae were more abun-
dant in plots treated with Ceranock bait stations than
in plots treated with AAL&K bait stations or with con-
ventional insecticides at the Alelcha and Ouardanine
orchards (fig. 3a,b).
Coccinellidae abundance significantly differed
among treatments in the Alelcha orchard (P = 0.0021,
table 2A) and in the Ouardanine orchard (P < 0.001,
table 2B) and among sampling dates within the treat-
ments (table 2A,B). Coccinellidae were significantly
more abundant in plots treated with Ceranock bait
stations than with AAL&K bait stations or conven-
tional insecticides (fig. 3a,b).
Miridae abundance did not significantly differ in
plots treated with Ceranock and AAL&K bait stations,
but Miridae abundance was significantly greater
(P = 0.012, table 2B) in plots treated with Ceranock
and AAL&K bait station than in plots treated with
conventional insecticides (fig. 3).
Discussion
In this study, C. capitata numbers were lower in
two orchards with early-ripening varieties (in Alel-
cha and Ouardanine areas) than in an orchard with
a mid-season variety (in the Morneg area). In the
orchards with the early-ripening varieties, fruit
damage and numbers of C. capitata males were two-
fold lower in plots treated with Ceranock and
AAL&K attract-and-kill bait stations than in plots
treated with conventional insecticides. The bait sta-
tions, however, were less effective than conven-
tional pesticides in the orchard with a mid-season
ripening variety and with high C. capitata
numbers. We also found that Chrysopidae, Coc-
cinellidae and Miridae families were more abundant
in plots treated with Ceranock and AAL&K bait sta-
tions than in plots treated with conventional insec-
ticides.
In Alelcha and Ouardanine orchards, C. capitata
numbers were initially low (0.075 individuals/trap/
day), increased (10.93 individuals/trap/day) with
increasing temperature and fruit receptivity and then
decreased to 0.91 individuals/trap/day at the end of
Fig. 2 Proportion of fruit damaged by C. capitata in plots treated with
AAL&K and Ceranock attract-and-kill bait stations and with conventional
insecticides in three peach orchards in Tunisia. (a) the Alelcha orchard
in 2013; (b) the Ouardanine orchard in 2013; and (c) the Morneg orchard
in 2014. Values are means  SE.
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the fruiting period because of harvest and the absence
of other host fruits in the orchards.
In the Morneg orchard, C. capitata numbers
remained low until the beginning of June. C. capitata
numbers increased gradually as temperatures
increased to about 29°C (Figure S1) and as host fruits,
like those of figs and prickly pears, became available
in nearby fields. C. capitata populations are greatly
influenced by temperature and the presence of alter-
nate host plants (Israely et al. 1997; Alemany et al.
2004; Campos et al. 2007). Thus, the low numbers of
C. capitata observed in March, April and May under
Tunisian conditions can explain why the attract-and-
kill technique was effective in orchards with early-
ripening varieties. Similar results were found by
Bouagga et al. (2014), who reported that the use of
Ceranock bait stations in Tunisian peach orchards
reduced fruit damage by sevenfold compared to the
untreated control. Khalaf et al. (2013) showed that
the deployment of Ceranock bait stations decreased
C. capitata numbers and fruit infestation in early
ripening apricot. Reduced efficacy of attract-and-kill
systems at high pest densities has been previously
reported (Downham et al. 1995; Losel et al. 2000;
Ebbinghaus et al. 2001). Other attract-and-kill sys-
tems have shown to be effective against C. capitata
and other fruit flie species in other countries include
the Magnet MED and the prototype L&K tube systems
in Spain (Navarro-Llopis et al. 2013, 2014) and the
GF-120 system in the USA (Prokopy et al. 2000). It
would be useful to test these systems in citrus, peach
and apricot orchards in Tunisia.
For early-ripening varieties, we showed that fruit
damage caused by C. capitata was twofold lower in
plots treated with either kind of bait station than in
plots treated with conventional organophosphate
insecticides (fig. 2). Other studies have also reported
that the attract-and-kill technique is more effective
than conventional insecticide sprays against Bactro-
cera zonata (Diptera: Tephritidae) in Mango orchards
(Temerak et al. 2012) and against C. capitata in
citrus orchards (Navarro-Llopis et al. 2010). The
poor performance of AAL&K and Ceranock bait sta-
tions in terms of reducing C. capitata numbers and
fruit damage in orchards planted with a mid-season
variety suggests that AAL&K and Ceranock bait sta-
tions should be deployed at 400 and 500 bait sta-
tions per ha, respectively, when C. capitata numbers
are very high. The performance of AAL&K and Cer-
anock bait stations might also be improved by
deploying the stations earlier in the season to pre-
vent C. capitata numbers from increasing to high
levels later in the season. Early treatment was effec-
tive for the conventional insecticides in the orchard
with the mid-season variety; at that orchard, insec-
ticide treatments began on 19 March 2013 whereas
bait stations were not deployed until about
2 months later. If the baits stations are deployed
early, the lifespan of each kind of station should be
considered.
Taxa of non-target
insects Effect d.f. Deviance
Resid.
d.f.
Resid.
Dev Pr(>Chi)
A
Chrysopidae Date 5 24.92 48 41.06 0.005
Treatment 2 14.29 46 26.76 0.018
Date 9 Treatment 10 23.40 36 3.36 0.002
Coccinellidae Date 5 1.21 48 37.15 0.015
Treatment 2 8.51 46 24.85 0.002
Date 9 Treatment 10 9.46 36 7.84 0.074
Miridae Date 5 2.34 48 24.31 <0.001
Treatment 2 5.32 46 18.99 0.070
Date 9 Treatment 10 9.14 36 4.59 0.155
B
Chrysopidae Date 5 37.72 48 32.90 <0.001
Treatment 2 6.89 46 25.99 0.032
Date 9 Treatment 10 14.22 36 11.78 0.163
Coccinellidae Date 5 23.08 48 61.73 <0.001
Treatment 2 21.16 46 40.57 <0.001
Date 9 Treatment 10 35.66 36 4.91 <0.001
Miridae Date 5 39.79 48 43.50 <0.001
Treatment 2 8.96 46 34.55 0.011
Date 9 Treatment 10 31.46 36 3.09 <0.001
Table 2 Statistics derived from generalized lin-
ear models with Poisson error for the effects of
treatment, date and their interaction on the
abundances of non-target insects (Chrysopidae,
Coccinellidae and Miridae) in the Alelcha orch-
ard (A) and the Ouardanine orchard (B)
© 2015 Blackwell Verlag GmbH6
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In addition to effectively controlling C. capitata
numbers and fruit damage in orchards planted with
early-ripening varieties, the attract-and-kill bait sta-
tions caused less harm to non-target insects than
conventional insecticides. Chrysopidae, Coccinellidae
and Miridae were more abundant in plots treated
with Ceranock and AAL&K bait stations than in
plots treated with conventional insecticides (fig. 3).
This can be explained by the absence of organophos-
phate cover sprays in the attract-and-kill technique.
Organophosphate insecticides are known to nega-
tively affect non-target organisms (Chang et al.
2013). In conventional control, which depends
mainly on the application of broad-spectrum insecti-
cides, non-target insects are exposed to acute and
long-term toxic effects of insecticides directly via
contact and/or indirectly via ingestion of contami-
nated prey (Bostanian et al. 2009). In attract-and-
kill systems, the use of insecticides (the killing
agent) is limited to the treated devices. As a conse-
quence, attract-and-kill bait stations have minimal
lethal and sublethal effects on non-target insects.
The use of a pheromone should increase bait station
selectivity (Katsoyannos et al. 1999) and should
maximize the number of flies attracted and the lifes-
pan of the dispensers (Navarro-Llopis et al. 2008).
Our study demonstrates that attract-and-kill bait
stations are more effective than conventional insecti-
cides for the control of C. capitata in peach orchards
planted with early-ripening varieties. The bait stations
also caused less harm to non-target insects than con-
ventional insecticide applications. These results indi-
cate that attract-and-kill bait stations represent a good
alternative to conventional insecticide sprays for the
control of C. capitata in Tunisian peach orchards
planted with early-ripening varieties.
Fig. 3 Numbers of non-target insects (Chrysopidae, Coccinellidae and Miridae) in plots treated with AAL&K and Ceranock attract-and-kill bait stations
and with conventional insecticides in Alelcha (a) and Ourdanine (b) peach orchards. Non-target insects were sampled with beat sheets, and values are
means  SE per tree.
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Host plant range of a fruit fly community 
(Diptera: Tephritidae): does fruit composition 
influence larval performance?
Abir Hafsi1,2, Benoit Facon1,3, Virginie Ravigné1, Frédéric Chiroleu1, Serge Quilici1, Brahim Chermiti2 
and Pierre‑François Duyck1,4* 
Abstract 
Background: Phytophagous insects differ in their degree of specialisation on host plants, and range from strictly 
monophagous species that can develop on only one host plant to extremely polyphagous species that can develop 
on hundreds of plant species in many families. Nutritional compounds in host fruits affect several larval traits that may 
be related to adult fitness. In this study, we determined the relationship between fruit nutrient composition and the 
degree of host specialisation of seven of the eight tephritid species present in La Réunion; these species are known 
to have very different host ranges in natura. In the laboratory, larval survival, larval developmental time, and pupal 
weight were assessed on 22 fruit species occurring in La Réunion. In addition, data on fruit nutritional composition 
were obtained from existing databases.
Results: For each tephritid, the three larval traits were significantly affected by fruit species and the effects of fruits on 
larval traits differed among tephritids. As expected, the polyphagous species Bactrocera zonata, Ceratitis catoirii, C. rosa, 
and C. capitata were able to survive on a larger range of fruits than the oligophagous species Zeugodacus cucurbitae, 
Dacus demmerezi, and Neoceratitis cyanescens. Pupal weight was positively correlated with larval survival and was 
negatively correlated with developmental time for polyphagous species. Canonical correspondence analysis of the 
relationship between fruit nutrient composition and tephritid survival showed that polyphagous species survived 
better than oligophagous ones in fruits containing higher concentrations of carbohydrate, fibre, and lipid.
Conclusion: Nutrient composition of host fruit at least partly explains the suitability of host fruits for larvae. Com‑
pleted with female preferences experiments these results will increase our understanding of factors affecting tephritid 
host range.
Keywords: Tephritidae, Nutriments composition, Carbohydrate, Food webs, Host range
© 2016 The Author(s). This article is distributed under the terms of the Creative Commons Attribution 4.0 International License 
(http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/), which permits unrestricted use, distribution, and reproduction in any medium, 
provided you give appropriate credit to the original author(s) and the source, provide a link to the Creative Commons license, 
and indicate if changes were made. The Creative Commons Public Domain Dedication waiver (http://creativecommons.org/
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Background
Arthropods constitute the most diverse group of ani-
mals on Earth, and a large fraction of Arthropod spe-
cies are phytophagous [1]. Phytophagous insects range 
from those that are strictly monophagous, i.e., that are 
able to develop on only one host plant, to those that are 
extremely polyphagous, i.e., that are able to develop on 
hundreds of plant species belonging to numerous fami-
lies [2]. Most phytophagous insect species, however, are 
specialised for feeding on a small range of host plants, 
and this specialisation is thought to have contributed to 
the huge diversification of insects that consume plants [1, 
3, 4].
The diet breadth of phytophagous insect is shaped by 
many evolutionary and ecological processes [3, 5, 6]. In 
most species, females locate, recognise and accept host 
plants for oviposition, eggs hatch on the host plants, 
and larvae develop to the adult stage by consuming vari-
ous parts of the host plants. Diet breadth is therefore 
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the product of female choice and larval performance [1, 
7]. Both traits have been shown to evolve rather rapidly 
[8]. As a result of their joint evolution, female prefer-
ences generally but not always correlate with larval per-
formances [9]. The lack of correlation between female 
preference and larval performance has been previously 
reported in some studies [10–13]. In particular, the link 
between female preference and larval performance var-
ies with the degree of diet specialization [6] and depends 
on the taxonomic diversity of studied host plants [6, 
12]. Correlations between female preference and larval 
performance are more often observed for monopha-
gous insects than for polygophagous insects and across 
and within plant families than among genotypes within 
a plant species [6, 12]. Balgawi et al. [10] suggested that 
host preferences may not be the result of optimization of 
the preference-performance relationship but linked with 
other behavioural, physio-chemical and/or physiological 
associations between insects and their larval hosts. In the 
field, availability and abundance of host plants and pre-
dation may also modify this relationship [13, 14]. While 
females very rarely prefer a plant that does not support 
good performance of their offspring [6], larvae may often 
develop on a larger set of host plants than that selected 
by females [11, 15, 16]. Hence, larval performance can 
provide insight into the potential diet breadth of a species 
[17].
Larval performance is influenced by a number of fac-
tors related to the ecological context, i.e., which plants 
are present in the environment and their availability 
for insects [18, 19], and to plant intrinsic value for lar-
val development and survival [10, 20–22]. Plants furnish 
phytophagous insects with an array of vital resources. 
Moreover, plants in most families contain toxic com-
pounds, including secondary metabolites [23, 24]. Sec-
ondary metabolites have been widely described in the 
vast literature on insect-plant coevolution [25–27]. 
Chemicals can alter the nutritional value of plant tissues 
by making them poisonous [28, 29] especially to poly-
phagous species that feed on vegetative organs or inflo-
rescences. Some polyphagous insects, however, feed and 
develop in the pulp of fleshy fruits from a wide range of 
species and families. Frugivorous Tephritidae, for exam-
ple, feed on many kinds of ripening and commercially 
grown fruits whose defensive compounds disappear 
when fruits are ripe [30].
Various nutritional compounds in host plants affect 
the life history traits of phytophagous larvae [31, 32]. 
Carbohydrates and lipids in particular greatly affect lar-
val performance, while mineral nutrition may be more 
crucial for adult fecundity [25]. As a consequence, plants 
that differ in nutrient content often differ in their effects 
on insect fitness [21, 22, 26]. Understanding how larval 
performance relates to plant nutrient composition should 
therefore shed light on the determinants of insect host 
range.
Plant availability for insects depends on plant abun-
dance and phenology but also on biotic interactions. In 
most if not all natural or agronomic landscapes, the same 
plants can serve as hosts for several phytophagous insect 
species, whose host ranges may overlap at different scales 
[33, 34]. Understanding how phytophagous insect com-
munities organize on a given plant community requires 
the study of the determinants of diet breadth for the dif-
ferent insect species that share a large part of their host 
range in a given environment.
The tephritids of La Réunion Island are ideal for study-
ing the effects of fruit composition on a community of 
phytophagous insects. The tephritids, also called true 
fruit flies, are economically important because many spe-
cies in this family attack important fruit and vegetable 
crops in tropical and subtropical regions worldwide. La 
Réunion hosts eight tephritid species (two indigenous 
and six exotic) that infest a large number of cultivated 
and wild host plants in the same, rather small area; the 
island occupies 2512  km2. These eight species differ in 
diet breadth. Four species (Ceratitis catoirii, C. capitata, 
C. rosa, and Bactrocera zonata) are polyphagous [35]. 
Ceratitis rosa, for example, is found on 60  host species 
belonging to 20 families in La Réunion [36]. In contrast, 
the four other species are considered to be oligophagous, 
i.e., they have a limited host range; Dacus demmerezi, 
D. ciliatus, and Zeugodacus cucurbitae are found mostly 
on Cucurbitaceae, and Neoceratitis cyanescens is mostly 
associated with Solanaceae [36]. In spite of these impor-
tant differences, the diet breadths of the eight species do 
overlap in that the polyphagous species are able to infest 
Cucurbitaceae or Solanaceae and the oligophagous spe-
cies may infest some hosts belonging to families other 
than the Cucurbitaceae or Solanaceae.
Laboratory studies with C. catoirii, C. capitata, C. rosa, 
and B. zonata [37] and other studies with the tephritids 
B. dorsalis [38] and C. fasciventris [39] have indicated 
that larval performances can differ drastically on dif-
ferent host species. The nutrient content of a larval diet 
greatly affects larval growth, developmental time, and 
survival and also affects the number and the fitness of the 
adult fruit flies produced [38, 40–42]. For instance, the 
low concentrations of carbohydrate in the upper parts of 
papaya and orange fruits reduce the development of C. 
capitata, while the high concentrations in the lower parts 
of the fruits enhance larval development [43]. Similarly, 
Nash and Chapman [44] found that C. capitata develop-
mental time and larval survival are affected by protein 
quantity and quality as well as by carbohydrate quantity 
and quality.
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The studies cited in the previous paragraph suggested 
that fruit nutrient composition may be an important 
factor influencing the organization of tephritid commu-
nities. Determining whether this is true requires basic 
information on the relationship between fruit nutrient 
composition and the performance of individual tephritid 
species. In this study, we documented the potential host 
range of seven of the eight tephritid species in La Réun-
ion by measuring larval performance on 22 host plants 
belonging to 11 plant families (Table 1), representing the 
most common crops and wild plants affected by tephrit-
ids on the island. For these 22 host plants, we gathered 
information on fruit nutrient composition from the liter-
ature and examined the extent to which fruit biochemical 
composition was associated with the observed differ-
ences in tephritid larval performance.
Methods
Tephritids
This study of tephritids in La Réunion included four pol-
yphagous species (C. catoirii, C. capitata, C. rosa, and B. 
zonata) and three oligophagous species (D. demmerezi 
and Z. cucurbitae are mostly associated with cucur-
bit hosts, and N. cyanescens is mostly associated with 
Solanaceae fruits). Dacus ciliatus could not be included 
because of difficulties in its rearing. The seven species 
were reared from specimens initially obtained from rose-
apple (Syzygium jambos) for C. catoirii, beach naupaka 
(Scaevola taccada) for C. capitata, rose-apple for C. 
rosa, Indian almond (Terminalia catappa) for B. zonata, 
cucumber (Cucumis sativus) for D. demmerezi, zucchini 
(Cucurbita pepo) for Z. cucurbitae, and bugweed (Sola-
num mauritianum) for N. cyanescens. No permissions 
were required to collect these samples from the field. 
Larvae of C. catoirii, C. capitata, C. rosa, and B. zonata 
were subsequently reared on an artificial diet [45, 46] for 
generations F147–F160, F4–F10, F1–F3, and F118–F131, 
respectively. Larvae of D. demmerezi and Z. cucurbitae 
were reared on zucchini for generations F10–F18 and 
F54–F69, respectively, and larvae of N. cyanescens were 
reared on potato (Solanum tuberosum) for generations 
F10–F18. The species were not reared on the same food 
substrate because each was placed on the adequate artifi-
cial diet or host plant that enabled optimal development 
under laboratory conditions. In addition, some of these 
species are difficult to find in the field or to maintain in 
the laboratory, which explains the variability in the num-
bers of generations among species. Populations were 
maintained at several thousands of individuals per gen-
eration. Laboratory rearing was conducted under con-
stant environmental conditions (25 ± 1 °C; 70 % relative 
humidity; L:D 12:12 photoperiod supplemented with nat-
ural light to maintain twilight conditions). Eggs were col-
lected using an inverted perforated plastic cup swabbed 
with the flesh of host fruits; citrus for C. catoirii, C. capi-
tata, C. rosa, and B. zonata; pumpkin for D. demmerezi 
and Z. cucurbitae; and potato for N. cyanescens. Eggs 
were placed in a 2 % Nipagine/sodium benzoate solution 
and were incubated in environmental chambers at a con-
stant temperature of 25 °C for 30 h for Z. cucurbitae, 55 h 
for N. cyanescens, and for 48 h for the other five species.
Experimental setup
An important technical challenge in measuring larval 
performance on intact fruits of many different plant spe-
cies is the heterogeneity in fruit decay. We developed 
simplified diets that contained 250  g of fruit pulp with-
out peel or seeds, 4 g of agar–agar (to provide a suitable 
texture), and 10  ml of a 4  % Nipagine/sodium benzoate 
solution (to prevent fungal and bacterial growth). While 
these diets differed from fresh fruits in term of physical 
texture, they allowed measuring individual fitness traits, 
following a high number of homogenous replicates, and 
obtaining comparable measurements of larval perfor-
mance with a focus on fruit nutrient value.
Components of the diet were blended and placed in 
individual 5-ml plastic cups, each containing 5 g of mix-
ture. Each combination of tephritid species and fruit spe-
cies was represented by 50 replicate cups, giving a total 
Table 1 List of host species studied
Family Species Common name
Anacardiaceae Mangifera indica Mango
Annonaceae Annona reticulata Custard apple
Caricaceae Carica papaya Papaya
Combretaceae Terminalia catappa Indian almond
Cucurbitaceae Citrullus lanatus Water melon
Cucumis melo Melon
Cucumis sativus Cucumber
Cucurbita maxima Pumpkin
Cucurbita pepo Zucchini
Sechium edule Chayote
Moraceae Ficus carica Fig
Myrtaceae Psidium cattleyanum Strawberry guava
Psidium guajava Guava
Oxalidaceae Averrhoa carambola Star fruit
Rosaceae Eriobotrya japonica Loquat
Prunus domestica Plum
Prunus persica Peach
Rutaceae Citrus reticulata Blanco Mandarin
Solanaceae Capsicum frutescens Chilli
Solanum betacea Tree tomato
Solanum lycopersicum Tomato
Solanum melongena Eggplant
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of 7700 cups. One neonate larva (<2 h old) was placed in 
each cup. Each cup was set in a shallow pan with sand to 
allow pupation. Because temperature greatly affects teph-
ritid larval development, all experiments were carried out 
in environmental chambers at a constant temperature of 
25 °C, which is favourable for the seven species [45–48].
Larval performance
Three indicators of larval performance were assessed: 
survival rate, developmental time, and pupal weight. 
Pupal weight is a good indicator of female fecundity and 
therefore of individual female fitness in Tephritidae [49, 
50]. Every 48  h during 60  days, all cups were examined 
and pupae were collected. Larval survival was recorded 
as the number of pupae recovered from each host. Devel-
opmental time was recorded as the time from placement 
in the cup to pupation. Each pupa was weighed (Sarto-
rius® Germany, precision: 10−4 g).
Fruit nutrient composition
To study the relationship between tephritid larval perfor-
mance and fruit nutrient composition, we gathered data 
on nutrient composition from the United States Depart-
ment of Agriculture (USDA) National Nutrient Database 
for Standard Reference, the ANSES (French Agency for 
Food, Environmental and Occupational Health Safety) 
French Food Composition Table, and published studies 
(data used and references are presented in Additional 
file  1). For the 22 plant species, data on the content of 
water, proteins, total carbohydrates, fat, fibres, sodium, 
magnesium, potassium, phosphorus, calcium, iron, and 
vitamin C are presented in a data set available in Addi-
tional file  1. Nutrients that could not be documented 
for all 22 plant species were excluded from the analysis 
to avoid problems caused by missing data. While nutri-
ent content obtained from the literature probably did 
not strongly differ from the diets used for trait meas-
urements, water content could have been more affected 
during the processing of diets. In order to check if water 
content in database and diets were representative of fresh 
fruits, we measured water contents in diets and fresh 
fruits for six fruit species (Annona reticulate, Carica 
papaya, Cucumis sativus, Cucurbita maxima, Psidium 
gujava, and Solanum lycopersicum). A strong linear 
relationship was observed between the water contents 
of artificial diets and the water contents estimates from 
database (R2 = 0.87; P < 0.001; Y = 0.90X + 12.13) and 
between water contents in fresh fruits and water contents 
in artificial diets (P < 0.0001; R2 = 0.97, Y = 0.96X + 6.28) 
(Additional file  1). While artificial diets tend to contain 
more water than expected from literature data (intercept 
different from 0), differences between fruits were con-
served (slope close to 1).
Statistical analyses
All analyses were performed with R-3.2.2-win [51]. Lar-
val survival was analysed using a general linear model 
(GLM) with a binomial error as a function of plant spe-
cies, tephritid species, and interaction. Developmental 
time and pupal weight were analysed by analysis of vari-
ance (ANOVA) as a function of plant species, tephritid 
species, and interaction. The relationship between the 
three indicators of larval performance was investigated 
using linear models.
Canonical correspondence analysis (CCA) [52] was 
used to study the relationship between nutrient com-
position of the 22 host fruits and larval survival of the 
seven tephritid species using the function pcaiv in the 
ade4 package [53]. The CCA analysis consist of carrying 
out a factorial correspondence analysis (FCA) on the fit-
ted variables (larval survival of seven tephritid species on 
22 fruit species) after the regression on the instrumental 
variables (chemical composition of 22 fruit species). The 
significance of CCA was tested by a Monte-Carlo test 
[54] that evaluated the significance and the stability of 
decomposition of the total inertia of larval survival with 
only permutation of the rows of biochemical composi-
tion table.
Results of CCA analyses (presented in Additional 
file  2) showed that the first axis of the factorial space 
explained 64.5  % of the global variability. The variabil-
ity in larval survival of the seven tephritid species was 
mostly explained (64.9 %) by the contents of 12 nutrients 
in the 22 fruit species. A Monte-Carlo test showed that 
the inertia projected by 1000 permutations was not sig-
nificant (P = 0.141). Water, lipid, carbohydrate, and fibre 
were the nutrients most correlated with the first axis 
(correlations >0.5). A second CCA analysis restricted to 
these four nutrients was carried out to clarify their influ-
ence on larval survival and to increase the stability of the 
decomposition of inertia.
Results
Influence of host fruit on larval survival
Larval survival rates differed significantly among the fruit 
species (ΔDev21,  1119 =  7948, P  <  0.001) and among the 
tephritid species (ΔDev6, 639 = 7942, P < 0.001); the inter-
action between tephritid and fruit species was also sig-
nificant (ΔDev125, 2120 = 7817, P < 0.001) (Fig. 1). Larvae 
of the polyphagous species B. zonata, C. catoirii, C. capi-
tata, and C. rosa survived on a wide range of hosts (on 
17–20 of the 22 fruit species tested). On these host fruits, 
the four polyphagous tephritid species had a larval sur-
vival rate ranging from 2 to 100 %, with the highest lar-
val survival exceeding 60 % in tree tomato, guava, mango, 
and Indian almond. Dacus demmerezi and Z. cucurbitae, 
which are considered specialised on Cucurbitaceae fruits, 
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survived on 13 and 10 fruit species, respectively; survival 
of D. demmerezi was highest on six of the cucurbit spe-
cies, and survival of Z. cucurbitae was highest on five of 
the cucurbit species. Dacus demmerezi and Z. cucurbitae 
also survived on fruits from the Solanaceae (eggplant and 
chilli), the Anacardiaceae (mango), and the Combreta-
ceae (Indian almond). Neoceratitis cyanescens, which is 
considered specialised on the Solanaceae family, had the 
Fig. 1 Larval survival for seven tephritid species reared on 22 host fruit species occurring in La Reunion. Values are mean ± SE. Host fruits belong‑
ing to the Cucurbitaceae and Solanaceae are indicated by green and red, respectively. Host fruits are ordered by coordinate of the first axis of CCA 
analyses (see “Methods” section)
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highest survival rate on fruit species belonging to the 
Solanaceae but also on mango, and was able to survive, 
albeit with lower survival rates, on cucumber and zuc-
chini fruits.
Influence of host fruit on pupal weight
Pupal weight differed significantly among fruit spe-
cies (F21,  24593  =  51.1, P  <  0.001) and among tephritid 
species (F6,  198010  =  418.7, P  <  0.001); the interaction 
between tephritid and fruit species was also significant 
(F76,  4457 =  9.4, P  <  0.001) (Fig.  2). Across fruit species, 
pupal weight was lowest for C. capitata and highest 
for D. demmerezi. For the four polyphagous tephrit-
ids, pupal weight was highest on peach and tree tomato 
for C. catoirii; on guava, mango, and tree tomato for C. 
capitata; on guava for C. rosa; and on custard apple for 
B. zonata. For the three oligophagous tephritids, pupal 
weight was highest on cucumber for D. demmerezi, on 
zucchini and cucumber for Z. cucurbitae, and on tree 
tomato for N. cyanescens.
Relationship between pupal weight, larval survival, 
and developmental time
Developmental time differed significantly among fruit 
species (F21,  965  =  31.2, P  <  0.001) and among teph-
ritid species (F6, 6410 = 207.2, P < 0.001); the interaction 
between tephritid and fruit species was also significant 
(F76,  451  =  14.6, P  <  0.001) (Additional file  3). On all 
fruits that supported larval survival, pupal weight was 
positively correlated with larval survival for C. catoirii 
(P < 0.001), C. capitata (P < 0.001), C. rosa (P = 0.0013), 
and B. zonata (P < 0.001), and was negatively correlated 
with developmental time for C. catoirii (P  <  0.001), C. 
capitata (P < 0.001), B. zonata (P < 0.001), and Z. cucur-
bitae (P = 0.022) (Table 2; Additional file 4). Similar but 
statistically insignificant relationships were also observed 
for the other species.
Relationship between fruit nutrient composition and larval 
survival
CCA analysis showed that the first eigenvalue, which 
explained 74.33 % of the total variation, was overwhelm-
ingly larger than the second one, which explained only 
14.26 % of the total variation. Most of the common struc-
ture of the two data matrices is therefore contained in the 
first axis. Water, lipid, carbohydrate, and fibre explained 
30.05 % of the variability in survival of larvae of the seven 
tephritid species reared on 22 fruit species. A Monte-
Carlo test showed significant inertia projected for 1000 
permutations (Pvalue  = 0.028).
CCA analysis (Fig.  3a) showed that all tested fruits 
fell into two distinct groups, with species in the Sola-
naceae (tomato, tree tomato, eggplant, and chili) and 
Cucurbitaceae (pumpkin, zucchini, cucumber, and water 
melon) in the first group, and the other species in the 
second group. Shorter arrows (like those for zucchini, 
melon, guava, mango, Indian almond, and strawberry 
guava) indicate a better concordance between fruit nutri-
ent composition and survival of tephritid species larvae.
The direction of the vector for water concentration was 
opposite to the direction for the vectors for carbohydrate, 
fibre, and lipid concentration (Fig.  3b), which indicated 
a negative correlation between these components. The 
length of these vectors indicates the importance of the 
components in explaining the structure of the two data 
matrices; importance decreases with vector length. Vec-
tors of larval survival of D. demmerezi and Z. cucurbitae 
(Fig.  3c) were pointed in the same direction as the vec-
tor for water and in the opposite direction as the vectors 
for carbohydrate, fibre, and lipid (Fig. 3b), indicating that 
survival of D. demmerezi and Z. cucurbitae larvae was 
positively correlated with the concentration of water in 
fruits and was negatively correlated with the concentra-
tion of carbohydrate, fibre, and lipid in fruits. Larval sur-
vival of B. zonata, C. catoirii, C. capitata, and C. rosa was 
positively correlated with the concentration of carbohy-
drate, fibre, and lipid in fruits and negatively correlated 
with the concentration of water in fruits. Larval survival 
of N. cyanescens depended slightly on the components 
represented by the first axis of the CCA analyses, and 
was positively correlated with concentration of water and 
lipid in host fruits.
Discussion
The present study aimed to evaluate the contribution 
of available host plants to the performance of tephritid 
larvae occurring in sympatry. We established that host 
identity had a marked influence on larval survival, devel-
opmental time, and pupal weight. In general, these three 
fitness traits were positively correlated with each other, 
i.e., larvae reared on fruits supporting high survival had 
high pupal weights and short developmental times. More 
specifically, pupal weight was positively correlated with 
larval survival for B. zonata, C. catoirii, C. capitata, and 
C. rosa and was negatively correlated with developmental 
time for B. zonata, C. catoirii, C. capitata, and Z. cucur-
bitae. Similar relationships between the three traits were 
also observed for D. demmerezi and N. cyanescens but at 
a non-significant level, probably because the statistical 
power was limited by the low number of host fruits that 
supported survival of these oligophagous species. Pupal 
weight has previously been shown to be positively cor-
related with female fecundity in several tephritids [37, 
40, 49]. This absence of trade-offs between fitness com-
ponents suggests that hosts differ in nutritional value for 
tephritid development [55]. Some fruits have sufficient 
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Fig. 2 Pupal weight (10−4 g) for the seven tephritid species reared on 22 host fruit species occurring in La Reunion. Values are mean ± SE. Host 
fruits belonging to the Cucurbitaceae and Solanaceae are indicated by green and red, respectively. Host fruits are ordered by coordinate of the first 
axis of CCA analyses (see “Methods” section). Pupal weight scales among species were changed for better representation
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nutritional value to maximize all three of the measured 
performance traits. This is the case for guava, mango, and 
Indian almond, which supported relatively high survival 
(up to 60 %) and high pupal weights for the four polypha-
gous tephritids. In other geographical areas, these fruit 
species are the most utilized by the Bactrocera dorsalis 
complex of fruit flies [56]. Interestingly, the host range 
measured in the laboratory for the oligophagous tephrit-
ids like Z. cucurbitae included fruit species that are not 
hosts in the field in La Réunion but are hosts in other 
areas. Zeugodacus cucurbitae has been reported to cause 
damage on mango fruit in Africa and on papaya fruit 
in India [57, 58], confirming that Z. cucurbitae may use 
these plants in other ecological contexts.
Larval performance measured in tephritid colonies 
reared in laboratory for several generations may rep-
resent an important limitation of this study. Reports of 
differences between laboratory reared and wild insect 
strains and populations have gained much attention 
because of the relevance of such changes in behav-
iour and life history traits of phytophagous insects 
[59–62]. However, female oviposition preferences are 
generally found to change more rapidly than larval per-
formance that is considered more conservative. For 
example in the bruchid beetle, after 11 generations of 
natural and artificial selection, genetic changes occurred 
in the behavioural response to host change, but not in 
the physiological performance of larvae [63]. Our study 
has other important limitations. First, we did not assess 
some potentially important components of specialisa-
tion. Female choice, for example, was not measured but 
can greatly affect fruit fly abundance [13] and represent 
an important factor that facilitates host-plant adapta-
tion [64]. Second, while symbiotic bacteria in the insect 
gut can impact larval development and adult fitness [65], 
these effects were not measured in our study. Symbiotic 
bacteria assemblages play a major role in detoxification 
processes thus making plant tissues edible for phytopha-
gous insects and promote adaptation between phytopha-
gous insects and host plants [66, 67]. Finally, we did not 
assess interactions among fruit fly species. Intra- and 
interspecific competition among larvae of different spe-
cies within fruits and between adult females for egg lay-
ing sites are potentially important factors affecting host 
plant use by phytophagous insects in the field [68, 69].
So additional research is needed to determine how the 
results of current study relate to community dynamics.
Multivariate analyses (CCA) indicated that the water, 
lipid, carbohydrate, and fibre content of fruits may 
explain 30 % of the variability in the larval performance 
of the seven tephritid species. Larval survival of the poly-
phagous species B. zonata, C. catoirii, C. capitata, and C. 
rosa was positively correlated with carbohydrate, lipid, 
and fibre contents and negatively correlated with water 
content. In contrast, larval survival of the two species D. 
demmerezi and Z. cucurbitae associated with cucurbit 
hosts was positively correlated with water content and 
negatively correlated with carbohydrate and lipid con-
tent. Larval survival of N. cyanescens, which was the one 
species associated with Solanaceae fruits, was positively 
correlated with water and lipid contents.
Carbohydrates were previously identified as potentially 
important determinants of fruit nutritive value for teph-
ritid larvae. Zucoloto [70], and Fernandes Da Silva and 
Zucoloto [43] showed that larvae of C. capitata moved 
to the part of the fruit containing the highest quantities 
of carbohydrate. These and current results are consistent 
with those reported for C. capitata [44], Acrididae [71], 
Drophila [72], and Noctuidae [73].
Behmer [74] suggested that the larvae of some phy-
tophagous insect species prefer high-carbohydrate diets 
whereas others prefer high-protein diets. Our results 
suggest that polyphagous tephritids differ from oligopha-
gous tephritids in terms of nutrient requirements. The 
performance of polyphagous species was strongly asso-
ciated with carbohydrate, lipid, and fibre contents and 
was not associated with protein content. This contra-
dicts previous experimental findings that decreases in 
protein quantity and quality reduced larval development 
and survival for C. capitata [44]. An explanation may be 
that the protein concentration of host fruit is generally 
low and invariant among fruits, whereas carbohydrate 
Table 2 Analyses by  linear models of  pupal weight as  a 
function of  larval survival and  developmental time 
for seven Tephritidae species reared on 22 fruit species
DT developmental time, Survival larval survival
Significant effects (P < 0.05) are indicated in italic
Tephritidae 
species
Effect Residuals; Df Estimate F value P value
Ceratitis catoirii Survival 1; 393 6.71 86.06 <0.001
DT 1; 393 −2.49 290.38 <0.001
Ceratitis capitata Survival 1; 413 30.40 161.40 <0.001
DT 1; 413 −0.45 15.95 <0.001
Ceratitis rosa Survival 1; 288 22.91 10.43 0.0013
DT 1; 288 −0.09 0.29 0.5880
Bactrocera 
zonata
Survival 1; 406 24.40 188.58 <0.001
DT 1; 406 −2.27 126.27 <0.001
Neoceratitis 
cyanescens
Survival 1; 590 68.42 3.37 0.0714
DT 1; 590 −0.51 0.99 0.3245
Dacus dem-
merezi
Survival 1; 141 −9.04 0.05 0.8152
DT 1; 141 −0.15 0.03 0.8568
Zeugodacus 
cucurbitae
Survival 1; 193 5.59 2.35 0.1265
DT 1; 193 −0.66 5.32 0.0221
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concentration in fruits is higher and more variable [75]. 
Carbohydrate concentration but not protein content was 
retained in our canonical correspondence analysis. In 
contrast to polyphagous species, the oligophagous teph-
ritids D. demmerezi and Z. cucurbitae performed better 
on fruits with high water content than on fruits with high 
carbohydrate, fibre, and lipid contents. The results of this 
study are consistent with the hypothesis that polypha-
gous and oligophagous insects differ in their nutritional 
requirements [76]. Because pulpy fruits have less struc-
tural diversity than stems, leaves, or inflorescences, fruit-
feeding tephritids have better prospects to evolve wide 
host ranges than those tephritids that feed on other plant 
parts [77].
In the current study, we used those nutrients whose 
contents in all 22 of the studied fruits were available in 
published data bases. It follows that some chemical com-
pounds were not included. While nutritional quality of 
fruit pulp of the plant greatly influences larval perfor-
mance, host specialisation often cannot be predicted 
solely by classical nutritional measures. It is also affected 
by defensive chemicals (secondary metabolites and vola-
tile compounds) and plant physical characteristics (fruit 
and peel texture) [13, 78, 79]. Plant secondary metabo-
lites are commonly thought to directly or indirectly 
deter the fecundity or the oviposition of phytophagous 
insects by being toxic or by reducing nutrient assimila-
tion [25]. Erbout et al. [80] found that larvae of the poly-
phagous tephritid C. fasciventris did not survive in fruits 
containing high alkaloid concentrations. Among insect 
herbivores, oligophagous species are less affected than 
polyphagous species by defensive chemicals in the tissues 
that they typically consume [81]. This is well illustrated 
by N. cyanescens, which is the only tephritid in La Réun-
ion Island able to survive on the fruits of most species 
belonging to the Solanaceae; such fruits often contain 
toxic compounds [49]. Volatile compounds of the fruit 
peel may determine the attractivity or non-attractivity 
of host plants to Tephritidae, and thus enable flies to 
discriminate between host and non-host plants [13, 82]. 
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Hardness of the pericarp/peel determine the ability of the 
female to ovipositor [79, 83]. While physical and chemi-
cal properties of the peel may also affect larval survival, 
this was not taken into account in our study. For example 
early instar larvae may suffer from heavy mortality as a 
consequence of flavedo essential oils and gum secretion 
in Citrus [84–86], of the formation of hardened calluses 
around egg cavities and of peel mechanical resistance 
that prevent larvae to reach the fruit pulp [84].
Conclusions
Our results suggest that nutrient composition at least 
partly explains the suitability of host fruits for larvae 
of the seven tephritids in La Réunion Island. From an 
applied perspective, information on the performance of 
phytophagous larvae on potential hosts is essential for 
predicting future host range expansion, population size, 
and plant damage [32, 87]. Future studies should also 
investigate female preference to increase our understand-
ing of the factors driving tephritid host range.
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Table 1. Nutrient contents obtained from the literature for 22 fruit species (g or mg per 100 g of pulp). 
Fruit  
Nutrients  
References Water Protein Glucide Fat Fiber Na Mg P K Ca Iron 
Vitamin 
C 
(g) (g) (g) (g) (g) (mg) (mg) (mg) (mg) (mg) (mg) (mg) 
Eggplant 92.47 5.88 1.19 0.24 2.15 2.50 14.83 14 216 14 0.23 7.10 [1-4] 
Indian almond 60.83 1.42 1.94 1.11 3.10 1.95 1.26 3 23 1 0.73 0.37 [5-9] 
Loquat 86.80 12.07 0.45 0.23 1.61 1.50 13.67 25 244 13 0.25 2.27 [4, 10-15] 
Carambola 91.01 5.21 0.83 0.31 2.29 2.60 10.62 14 150 5 0.26 30.13 [4, 15-19] 
Chayote 92.62 3.91 0.91 0.17 1.20 2.00 14.00 18 125 16 0.37 7.70 [4, 20, 21] 
Pumpkin 88.99 5.93 1.68 0.28 0.66 1.00 12.00 44 340 21 0.80 12.00 [4, 22-26] 
Custard apple 74.40 21.81 1.65 0.45 2.02 4.00 18.00 28 382 29 0.71 19.20 [4, 27] 
Cucumber 96.21 1.89 0.56 0.18 0.67 3.13 20.01 21 145 14 0.20 3.47 [4, 15, 28, 29] 
Zucchini 93.61 2.80 1.81 0.31 1.15 2.68 29.85 64 295 22 0.78 22.40 [4, 30-33] 
Fig 80.43 15.16 1.02 0.77 2.25 4.28 35.09 15 434 105 0.43 2.00 [4, 15, 34-37] 
Guava 79.63 15.07 1.68 0.47 4.71 6.00 22.00 50 244 45 0.26 208.49 [4, 15, 38-41] 
Strawberry 
guava 
80.66 17.36 0.58 0.60 5.40 37.00 17.00 27 292 21 0.66 37.00 [4] 
Mango 80.30 13.89 0.97 0.28 1.39 2.11 19.37 15 218 16 0.65 36.70 [4, 42-46] 
Melon 91.08 6.32 0.98 0.16 0.77 18.31 14.70 11 269 11 0.34 24.26 [4, 15, 47, 48] 
Papaya 88.39 8.98 0.58 0.31 1.60 5.56 21.78 13 211 23 0.37 55.93 [4, 15, 49-51] 
Water melon 91.64 7.48 0.60 0.13 0.40 0.76 10.87 11 134 5 0.28 8.27 [4, 15, 52] 
Peach 88.17 10.02 0.74 0.26 1.83 0.80 11.77 20 215 13 0.71 13.40 [4, 15, 53-55] 
Chilli 90.95 4.97 1.38 0.29 1.60 6.00 16.50 32 249 12 0.34 112.05 [4, 56, 57] 
Plum 82.82 10.50 0.76 0.28 1.90 1.03 7.17 21 216 5 0.31 7.45 [15, 58, 59] 
Mandarin 85.89 11.96 0.81 0.27 1.77 3.45 12.13 22 162 33 0.77 24.03 [15, 60, 61] 
Tomato 93.52 4.48 0.87 0.19 1.23 6.43 12.84 26 197 10 0.47 18.05 [4, 15, 62-65] 
Tree tomato 88.53 6.90 1.07 0.36 3.30 1.44 20.60 39 321 11 1.21 29.80 [4, 15, 66-68] 
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Figure 1. Relationship between diet water content and water content taken from database 
source for six fruit species (R²= 0.87; df1, 28= 191; P< 0.001;Y= 0.90 X + 12.13) 
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Figure 2. Relationship between diet water content and fresh fruit water content for six fruit 
species (R²= 0.97; df1, 28= 837.90; P< 0.001; Y= 0.96 X + 6.28) 
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Additional file 2 
 CCA analysis of the relationship between fruit composition and survival of the larvae of 
seven tephritid species. (a) Position of the fruit species in the factorial space of CCA analyses 
with contribution of nutrient composition and larval survival on the studied fruits. (b) 
Contribution of the nutrient composition to the factorial space.  (c) Position of larval survival 
of the seven tephritid species in the factorial space. Host fruits belonging to the Cucurbitaceae 
and Solanaceae families are in green and red, respectively. Ccat: C. catoirii, Ccap: C. 
capitata, Cros: C. rosa, Bzon: B. zonata, Zcuc : Z. cucurbitae, Ddem: D. demmerezi, Ncya: N. 
cyanescens. 
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